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Evoluzione 


Adattamento, Evoluzione, Mutazione/selezione, 
Polimorfismo, Specie 


L’+evoluzione+ delle specie è diventata un argomento consueto nella pub- 
blicistica odierna e sovente si confronta la «rivoluzione darwiniana» con la «ri- 
voluzione copernicana». (Si vedano gli articoli di Thuillier e Blanc apparsi sulla 
«Recherche» nel 1982 per commemorare il centenario della morte di Charles 
Darwin). Eppure c’è che si rifiuta di ammettere che sia potuta esistere una con- 
tinuità reale fra la materia inorganica della Terra primordiale e la materia or- 
ganica della carne umana. Il fatto è che la «teoria dell'evoluzione» che vuol ren- 
der conto del modo in cui le specie si sono succedute sulla T'erra va incontro a 
un gran numero di difficoltà epistemologiche di principio. 

Anzitutto i dati iniziali su cui si basa condividono con la storia — che per 
molti epistemologi non è una scienza — il fatto di trattare di eventi unici. La. 
comparsa di ciascuna specie nuova è avvenuta una sola volta e sarebbe impre- ... 
vedibile sia a priori sia a posteriori, anche in una visione causale rigorosamente 
determinista dello svolgimento dinamico delle associazioni della materia che 
hanno permesso la vita. Eppure è certamente legittimo parlare di «teoria dell’e- 
voluzione», perché nello sviluppo individuale delle specie esiste un gran nume- 
ro di caratteristiche comuni che consentono, se non di predirne, per lo meno di 
giustificarne l’esistenza e la filiazione. All'origine della teoria dell’evoluzione vi 
sono dunque state delle regolarità, e se queste regolarità, inizialmente, potevano 
sembrare ad hoc, non si può affermare oggi la stessa cosa, dal momento che i 
postulati su cui è basata la biologia come scienza sono gli stessi su cui si basano 
la fisica e la chimica. 

Senza dubbio la distinzione aristotelica fra la sostanza e la forma si è trovata 
inizialmente all’origine della classificazione delle specie, e da allora l’*adatta- 
mento + è rimasto al centro di tutte le controversie biologiche. Saldamente affer- 
rati con le loro zampe posteriori membranose a un ramoscello del loro stesso 
colore, certi bruchi di Geometridi stanno tesi e rigidi per ore, e assomigliano a 
un rametto a tal punto che anche un osservatore allenato è obbligato a toccarli 
per assicurarsi che siano proprio bruchi. Le crisalidi di molte farfalle sono pro- 
tette efficacemente da un bozzolo di seta tessuto dal bruco e i mezzi impiegati 
dall’insetto adulto per tirarsi fuori da tale prigione sono i più vari: essi vanno 
dal semplice attacco chimico (utilizzando gli escrementi caustici accumulati dal- 
la crisalide durante la diapausa) ai sistemi meccanici (il bozzolo di Saturnia pa- 
vonia possiede un’apertura analoga a quella di una nassa, ma rovesciata: se ne 
esce facilmente, non vi si può penetrare dall'esterno), passando per soluzioni 
estremamente raffinate. Cosi il bruco di Sibine bonaerensis tesse un bozzolo estre- 
mamente rigido, e resistente al punto che l’insetto adulto non potrebbe uscirne 
se la sua crisalide non possedesse un mezzo originale per risolvere il problema. 
Questa ninfa è infatti dotata sulla sommità del capo di una punta aguzza, e il 
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suo addome, costituito da segmenti mobili, culmina in una sorta di perno molto 
liscio. Poco prima della schiusa i segmenti dell'addome si animano d’un movi- 
mento di va-e-vieni che imprime alla crisalide un rapido moto rotatorio. La 
punta cefalica viene cosî messa in condizione di aprire un opercolo nel bozzolo, 
che cede facilmente quando emerge la farfalla. A questo esempio di perfetto 
adeguamento fra una struttura complessa, un comportamento elaborato e una 
necessità vitale viene ad aggiungersi un fenomeno ancora più straordinario. La 
farfalla è infatti spesso vittima di un parassita, le cui uova infettano il bruco e 
la cui ninfa si forma quindi nel bozzolo tessuto dal buco stesso. Il parassita sf 
trova insomma rinchiuso in quel bozzolo tanto resistente. Ora, il problema di 
uscirne viene risolto nello stesso modo in cui lo ha risolto la farfalla, vale a dire 
che la ninfa del dittero parassita è anch’essa mobile e munita di una punta aguz- 
za sul capo! Va rilevato qui che sembra difficile descrivere e spiegare questo 
fenomeno ricorrendo a modelli che presuppongono l’evoluzione graduale e con- 
tinua di una struttura, come voleva Darwin; il parassita è infatti prigioniero 
nel bozzolo e se non disponesse subito di una struttura e di un comportamento 
adeguati non potrebbe sopravvivere. 

Non è intenzione di chi scrive commentare questi esempi, scelti intenzio- 
nalmente nel mondo ristretto dei lepidotteri, bensi mettere in evidenza i diversi 
modelli che sono stati immaginati per interpretare questo genere di fenomeni, 
sottolineando che l'apparente consenso oggi esistente sul nome di Darwin ma- 
schera in realtà un’ampia varietà d’interpretazioni destinate tutte a render con- 
to, quanto più fedelmente possibile, dello stato attuale delle specie diffuse sul- 
la Terra e della loro filiazione. Verrà mostrato per concludere che esiste sf 
un concetto soggiacente, profondamente esplicativo (quello di stabilizzazione 
selettiva, sviluppato in particolare dal biologo russo Smal'gauzen), presente 
in tutte le interpretazioni, ma che molto sovente esso è frammischiato a concetti 
contraddittori che prevedono un motore istruttivo, e questo non soltanto fra gli 
avversari delle diverse forme di teorie darwiniane, ma anche in Darwin stesso. 

Il concetto centrale delle teorie darwiniane dell’*evoluzione+, che ispira ogni 
spiegazione della definizione e della filiazione delle specie, è quello di selezio- 
ne naturale. Ma proprio come avviene per il gradualismo dell’evoluzione postu- 
lato da Darwin, si tratta di un concetto misto che contiene in se stesso una con- 
traddizione, perché la natura stessa degli oggetti fisici che compongono il ma- 
teriale dell’eredità, il DNA, suppone che a un livello almeno compaia una qualche 
discontinuità. Altre due proposizioni ancora definiscono la teoria darwiniana 
dell'evoluzione. Anzitutto vi si postula che le specie non siano immutabili ma 
che si trasformino nel corso del tempo, e poi che le specie nuove derivino da 
specie presenti inizialmente. Queste due ultime proposizioni erano già state 
esplicitamente sottolineate da Lamarck, per esempio nella sua Philosophie zoolo- 
gique (1809). Ma questi ipotizzava l’esistenza di un agente motore che stabilisce 
l'orientamento dell’evoluzione — vale a dire, per esempio, l'esercizio regolare di 
questa o quella funzione avrà come conseguenza la comparsa nella discendenza 
di un’impronta ereditaria che fisserà un migliore adattamento di questa funzio- 
ne —, mentre in Darwin (anche se a stento, perché il suo pensiero a questo pro- 
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posito era contraddittorio) nascerà l’idea di una congiunzione tra variazioni ca- 
suali del materiale ereditario, combinata con la selezione d’una categoria parti- 
colare d’individui. Questa combinazione sarà l’agente causativo - che solo a po- 
co a poco verrà ammesso come accidentale — dell’evoluzione delle specie, evolu- 
zione percepita come risultante dell’adattamento all’ambiente («the survival of 
the fittest)) e come creatrice di forme nuove, di nuove possibilità d’adattamento 
e, in una parola, di nuove specie. 

La +specie+ assume dunque un ruolo centrale nelle teorie dell’evoluzione, 
anche se si tratta di un concetto estremamente vago, risultato del lavoro appro- 
fondito dei sistematici della fine del xviti e dell’inizio del x1x secolo. Vi si ritor- 
nerà in seguito. 

La selezione naturale suppone che i caratteri adattativi della specie varino 
da un individuo all’altro in modo puramente accidentale, ossia senza attitudi- 
ne a priori a consentire un migliore adattamento all'ambiente. L'idea della so- 
pravvivenza del più adatto contraddice quella dell’accidentalità dei caratteri 
adattativi. Il primo a rendersene conto fu certamente Weismann — è possibile 
farsene un’idea leggendo le frasi caustiche del finalista Lysenko a tal proposito —, 
il quale impose l’idea (ancora poco diffusa ai giorni nostri...) che la selezione‘. 
sia una semplice setacciatura d’una frangia variabile del patrimonio ereditario: ‘ 
a posteriori, tutto ciò che non viene eliminato da un disadattamento totale alla 
sopravvivenza può sussistere, anche se le variazioni corrispondenti (la forma del 
naso degli uomini, per esempio) non hanno alcun carattere adattàtivo. Non c'è 
finalismo né ortogenesi, e neppure teleonomia (secondo il termine, scelto male 
in un contesto di teoria selettiva, di Jacques Monod), anche se a posteriori l’e- 
voluzione sembra aver seguito delle strade notevolmente adattative. Se il con- 
testo vi si presta, l’*adattamento+ può corrispondere a una straordinaria diver- 
sità di forme: basta confrontare un pesce adattato al nuoto, dotato di forma no- 
tevolmente idrodinamica, con un altro pesce, che vive tra le rocce e assomi- 
glia, grazie a una forma arzigogolata (e totalmente priva d’idrodinamismo), a 
una roccia coperta di alghe. 

Detto questo, rimangono da definire le vie dell’*evoluzionee. Per Darwin, 
come s’è visto, non potevano essere che graduali. Ma esistono molti casi — l’e- 
sempio adattativo d’una forma di parassitismo descritto sopra lo mostra bene, 
cosi come molte serie paleontologiche — in cui si ha al contrario l’impressione 
di un salto evolutivo brusco. Il botanico Hugo de Vries mise in evidenza que- 
sti salti bruschi, introducendo delle unità di cambiamento casuale ereditario 


“improvviso, le mutazioni, appunto. Il concetto di mutazione si diffuse rapida- 


mente, perché aveva il vantaggio di poter essere facilmente associato ai concetti 
della genetica mendeliana allora riscoperta — e sviluppata, nel caso particolare 
della mosca Drosophila, dalla scuola di Morgan — e a quello di selezione natu- 
rale. Inoltre poteva far pensare alla comparsa improvvisa d’una +specie + nuova 
nella discendenza di una specie già ben stabilita. ° 

Eppure fu a questo livello che il concetto di mutazione alla De Vries (oggi 
si direbbe «macromutazione ») s’incagliò. In realtà i sistematici avevano spesso 
occasione di mettere in evidenza un’estrema variabilità, in apparenza abbastanza 
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continua, un + polimorfismo + molto ampio in seno a una data specie. E cosi 
fece la sua comparsa un modo rivoluzionario di concepire l’evoluzione, come 
ricorda uno dei suoi artefici, Ernst Mayr: vale a dire quello di considerare una 
specie come una popolazione d’individui. Ciò condusse anzitutto all'abbandono 
del concetto di mutazione alla De Vries — dopo aver osservato che anche delle 
modifiche graduali potevano seguire le leggi della genetica mendeliana — e poi 
a tener conto nella definizione della specie del polimorfismo genetico, che au- 
torizza, per esempio, la presenza d’uno stesso gene in seno a una popolazione 
di alleli multipli. La definizione odierna del materiale genetico sotto forma di 
molecole di DNA permette di riconciliare i due concetti di mutazione: le varia- 
zioni piccolissime (micromutazioni) della struttura di un DNA sono all’origine 
del + polimorfismo +, mentre cambiamenti importanti nella sua organizzazione 
(macromutazioni, che possono eventualmente non alterare alcun gene) possono 
contribuire fortemente, come pensava De Vries, alla formazione di altre nuove 
specie. 

La +specie + sarà cost definita in termini di popolazioni d’individui interfecon- 
di, geograficamente o temporalmente isolati. Si potrà dunque trovare tutta una 
gradazione — varietà, razze, sottospecie — che definisce delle popolazioni sempre 
più isolate, fino a condurre a popolazioni che non sono pit interfeconde. Dal 
punto di vista genetico non c’è soluzione di continuità fra popolazioni, semi- 
specie (vale a dire specie che, in linea di principio, sono interfeconde, ma non 
lo sono in pratica, a causa di un isolamento compartimentale, geografico o tem- 
porale), specie affini o specie appartenenti allo stesso genere. Ma bisogna rile- 
vare come l’interfecondità possa benissimo essere eliminata, senza che si verifi- 
chi una modifica anche d’un solo prodotto genico, ma soltanto in ragione di un 
riordinamento della struttura di un cromosoma (per fusione, traslocazione, du- 
plicazione, ecc.). Questi eventi, che sono delle macromutazioni, sono in effetti 
estremamente frequenti (molto più delle mutazioni puntiformi in un punto preci- 
so di un gene), ma il più delle volte sono letali. Sembra dunque impossibile 
considerare la coppia + mutazione/selezione+ come orientata in quanto è la fre- 
quenza di certi alleli che avrà un’influenza importante in caso, per esempio, di 
macromutazioni, e le regole che definiscono la coppia micromutazione (con una 
certa frequenza) / macromutazione non possono che essere puramente acciden- 
tali (al livello dell’adattamento dell’individuo e della popolazione a un ambiente 
dato). : . 

A questo stadio della comprensione dei meccanismi dell’espressione genetica 
e della formazione delle specie diventa possibile fondare una vera e propria 
teoria sintetica dell’* evoluzione +. Come sottolinea Blanc, sono all'origine di 
questa nuova teoria darwiniana tre libri. Il primo, Genetics and the Origin of 
Species, usci nel 1937 e ne fu autore Dobzhansky. Vi è ricordato che in una po- 
polazione può esistere per ciascun gene un grande numero di alleli, che con- 
sentono una grande variabilità dell'espressione genetica, senza che ciò implichi 
una relazione d’ordine fra i geni. La combinatoria di differenti alleli di differenti 
geni in un ambiente dato può condurre a una migliore sopravvivenza, o a un 
tasso di riproduzione più elevato, il che comporterà una lenta deriva della fre- 
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quenza degli altri alleli. Inoltre, patrimoni genetici differenti possono condurre a 
un identico adattamento, mentre patrimoni genetici identici possono condurre 
ad adattamenti differenti (in ambienti differenti). Cosi come aveva immaginato 
Darwin, Dobzhansky supponeva che l'evoluzione avvenisse per accumulazione 
graduale di micromutazioni in seno a una popolazione. Nel 1942 Ernst Mayr 
pubblicò il secondo dei grandi libri che diedero vita alla teoria sintetica, System- 
atics and the Origin of Species; qui si tenta di definire il concetto di + specie + 
collegandolo a un’ipotesi plausibile sulla formazione di nuove specie in natura. 
In particolare Mayr sottolinea il ruolo selettivo dell'ambiente, che conferisce 
alla collocazione geografica un ruolo di primo piano. Inoltre egli insiste sul ruolo 
determinante dell’isolamento geografico, che tende ad accentuare e a rendere 
irreversibile la deriva delle frequenze di certi caratteri in una popolazione data. 
Mayr trova in tutto ciò materia di rifléssione sui caratteri cosî particolari del- 
l'isolamento insulare, isolamento che era stato all'origine della profonda rifles- 
sione di Darwin sull’origine delle specie dopo il suo soggiorno nelle isole Ga- 
lapagos. Mayr insiste infine sul fatto che la deriva genetica, da sola, basta per- 
ché si abbandoni qualunque idea del ruolo istruttivo dell'ambiente sull’evolu- i 
zione, e conduce all’abbandono delle teorie ortogenetiche o finaliste ispirate dal ‘ ; 
trasformismo lamarckiano. Il terzo libro cruciale per la genesi della teoria sin- 
tetica dell'evoluzione concerne un aspetto direttamente implicato nell’evolu- 
zione, la paleontologia. Nella sua opera Tempo and Mode in Evolution (1944), 
Simpson cerca di dimostrare tramite la raccolta di documenti fossili che l’evo- 
luzione consiste in un’accumulazione graduale di piccole variazioni (interpreta- 
te come il risultato di mutazioni) in seno ad una popolazione. La principale dif- 
ficoltà del lavoro del paleontologo ‘era allora quella di riunire una collezione di 
resti fossili della medesima epoca tale da consentire l’analisi statistica di questa 
o quella piccola variazione. Oltre a portare un notevole contributo sul piano 
metodologico, Simpson mise in evidenza che l’apparente «teleonomia» (per ri- 
prendere la parola di Monod) dell’evoluzione non risulta dalla definizione di 
un obiettivo da raggiungere, ma dal perdurare della selezione in base allo stesso 
vincolo adattativo per un periodo assai lungo (il che suppone venga mantenuta 
la struttura dell’ambiente durante questo stesso periodo). 

A questo stadio poteva sembrare — come in effetti sembrò alla maggior parte 
dei biologi al termine della seconda guerra mondiale — che ci fosse un accordo 
di fatto tra le osservazioni della paleontologia e quelle della sistematica, tra 
la genetica delle popolazioni e la genetica mendeliana che stava per divenire la 
genetica molecolare, e che tutto concordasse nel senso d’una teoria sintetica 
dell’evoluzione contraddistinta dal gradualismo e dalla selezione naturale e 
che consentiva la costruzione di un albero filogenetico generale. La scoperta 
della struttura a doppia elica del DNA nel 1953, e poi del codice genetico nel 
corso dei sei anni seguenti, non poteva mancare di confortare quest'idea. Re- 
stava comunque il fatto che, malgrado fosse stato possibile creare in laboratorio 
un certo numero di specie (principalmente specie domestiche: animali e ve- 
getali creati dall'uomo possono spesso, a giusto titolo, essere considerati specie 
nuove, tanto per la loro specializzazione morfologica e il loro adattamento a un 
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ambiente assai ristretto, quanto per i loro caratteri genetici propri, la loro strut- 
tura cromosomica in particolare), la sistematica e la paleontologia si imbatteva- 
no spesso in esempi difficilmente spiegabili senza postulare dei bruschi salti 
evolutivi. Inoltre l’analisi formale dell'evoluzione graduale conduceva a un’tm- 
passe: si poteva dimostrare che, in base alle ipotesi allora ammesse, la trasforma- 
zione di una specie in un’altra non poteva mettere in gioco più di una dozzina 
di geni alla volta! Bisognava dunque ammettere che esistono parecchi livelli 
nell’evoluzione genetica di una popolazione e che il livello delle mutazioni punti- 
formi corrispondente al + polimorfismo + genetico della popolazione costituente 
una specie non è il livello direttamente pertinente per render conto dell’+evo- 
luzione +. 

Curiosamente, questo stadio della riflessione dei biologi fu un pretesto per 
la rinascita di idee finaliste, tanto che nella letteratura recente si vede di nuovo 
fiorire, come ai tempi di Lysenko, l’idea di un’ortogenesi. Piaget per esempio, 
nel suo Biologie et connaissance (1966), si fa apostolo della rinascita dell’eredita- 
rietà dei caratteri acquisiti e questo in nome del rifiuto dell’atteggiamento ana- 
litico che tiene conto delle acquisizioni della genetica molecolare. All’altro estre- 
mo si trovano i sostenitori del darwinismo stretto, che fanno anch'essi appello 
a un finalismo rigoroso, quello di una selezione manichea che guida su un cam- 
mino stretto tutte le forme di vita, ivi comprese le sue implicazioni sociali. I 
sociobiologi utilizzano in nome del darwinismo gli stessi principî istruttivi dei 
sostenitori del trasformismo lamarckiano. A prima vista ciò potrebbe sembra- 
re contraddittorio, ma basta leggere le infiammate dichiarazioni di Lysenko nel- 
la sua Agrobiologija, nella quale si proclama fervente discepolo di Darwin pur 
«dimostrando » l’ereditarietà dei caratteri acquisiti, per capire che, per il tramite 
della ricerca d’un motore istruttore dell’* adattamento + in tutte le sue forme (sia 
a livello dell'evoluzione delle specie sia su scala macromolecolare), questi due 
estremi di fatto si toccano. 

Per fortuna l’apparente vicolo cieco nel quale sembrava essersi venuta a 
trovare la teoria sintetica è andato riducendosi da qualche tempo a questa parte 
a un falso problema. Le acquisizioni della biologia molecolare hanno consentito 
infatti d’intravedere parecchie soluzioni possibili, in particolare a condizione di 
abbandonare l’intuizione erronea, ma spesso sottintesa, che esista una qualche 
corrispondenza biunivoca fra un gene e la sua espressione. È essenziale capire 
bene che la selezione opera a/ livello degli individui, ossia al livello dell’espres- 
sione genetica, e ron al livello dei geni; inoltre questa selezione non fa comparire 
nulla, può soltanto far scomparire. Una conseguenza essenziale è che non si può 
applicare la teoria della selezione naturale direttamente al livello dei geni e che, 
di conseguenza, il formalismo impiegato era inadeguato. È cosî ad esempio che 
Kimura propose l’idea di una fluttuazione selettivamente neutra ‘della frequenza 
della maggior parte dei geni. Quest’idea, molto recente, torna a comprendere, 
finalmente, la natura profonda delle teorie selettive, ossia che tutto ciò che non 
è impossibile può sopravvivere; o ancora, che la nozione (istruttiva!) di «più 
adatto » è profondamente inadeguata e soprattutto porta in sé la contraddizione 
dell'idea selettiva. Si tratta d’un residuo di finalismo di cui il pensiero umano 
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fatica a liberarsi, ma che imbroglia le carte e ostacola la lenta costruzione del 
sapere. 

Come dunque possono essere avvenute le differenti speciazioni? Prima an- 
cora di rispondere a questa domanda, è essenziale rilevare che, nonostante la 
ricerca delle regolarità contraddistingua tutto il pensiero umano, niente auto- 
rizza a pensare che tutte le specie siano comparse secondo lo stesso modello. 
Quel che è certo è che qualsiasi sistema materiale non vincolato dall’esterno 
tende ad evolvere realizzando tutti gli stati possibili, il che implica necessaria- 
mente una divergenza — tranne quando dei vincoli molto stretti consentono la 
genesi stabile soltanto di certe forme o di certi cammini. Cosi la speciazione avrà 
tendenza, per via di un’inevitabile esplorazione in cui sono permessi tutti i 
tentativi e tutti gli errori, a occupare tutti gli strati dell'ambiente terrestre. Allo 
stesso modo, siccome nessun sistema materiale è assolutamente obbligato a ri- 
petersi, il patrimonio ereditario di ogni individuo sarà sempre alterato nella sua 
discendenza. Inoltre, contrariamente alle idee che sono alla base della maggior 
parte delle teorie matematiche e formali dell’* evoluzione +, il + polimorfismo + è 
una necessità fisica di qualunque popolazione di esseri viventi e non qualcosa i 
di cui ci si debba stupire! È dunque cosa normale trovare sovente molto più di 
un unico allele per uno stesso gene e rilevare che il polimorfismo è è abitualmente 
molto elevato: 13 per cento negli invertebrati, 17 nelle piante e più del 6 per 
cento nei vertebrati, per quel che concerne i geni di cui è possibile identificare 
i prodotti (proteine), ma senza dubbio molto di più per quel che concerne certi 
frammenti di DNA la cui funzione esatta non è stata ancora individuata (pseudo- 
geni, per esempio) e che rappresentano tuttavia la porzione più grande del DNA 
nella maggior parte delle specie. Piti precisamente si constata che i sistemi molto 
elaborati che consentono la correzione degli errori al momento della riprodu- 
zione si sono sviluppati in modo da permettere un tasso d’errore ottimale in 
un dato ambiente: troppi errori condurrebbero alla scomparsa rapida della + spe- 
cie +, ma troppo pochi impedirebbero l’adattamento genetico alle variazioni sem- 
pre imprevedibili dell'ambiente. 

Il vantaggio del + polimorfismo + è assai chiaro: una famiglia di geni di strut- 
tura data è adattata a un ambiente dato, ma — nulla l’impedisce — possono essere 
presenti un gran numero di gruppi d’alleli che consentono adattamenti vicini. 
Inoltre un gruppo di alleli adattati a un ambiente dato può essere assolutamente 
disadattato rispetto a un altro ambiente, e può succedere — non foss’altro che 
per le condizioni climatiche, che, com’è noto, sono piuttosto instabili — che un 
gruppo di alleli avvantaggiato nel corso di una certa annata non lo sia più in 
quella successiva, e cosî di seguito. Infine l’ambiente è perturbato dalla molti- 
plicazione della specie considerata se, per un caso particolare, un gruppo di al- 
leli permettesse una riproduzione molto efficiente e il numero degli individui 
della popolazione aumentasse in proporziòni tali da provecare presto una ca- 
renza di risorse alimentari, il che condurrebbe immancabilmente a favorire un 
sottogruppo forse meno fecondo ma più frugale. Sulla base di questi esempi si 
vede che, come regola, la fluttuazione genetica tende ad aumentare il polimor- 
fismo e la +selezione+ a ridurlo. La migliore esemplificazione è data dagli ani- 
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mali domestici: protetti dall'uomo, i cani possono presentare un polimorfismo 
assai spinto (si confrontino un chihuahua, un griffone e un mastino...); ridi- 
ventati selvaggi essi si ritrovano, come il dingo, vicini al lupo, alla volpe, al 
coyote. 

È dunque importante non pensare che a un allele dato corrisponda un’atti- 
tudine data: non c’è selezione del più adatto, c’è soltanto eliminazione del to- 
talmente disadatto, o meglio ancora stabilizzazione selettiva d’una rete di alleli. 
Quest'ultimo modo di vedere dà la chiave della speciazione. Il ruolo prepon- 
derante potrà essere del polimorfismo, delle micromutazioni o delle macro- 
mutazioni (come il riordinamento dei cromosomi), come vorrebbero questo o 
quello studioso: è probabile che si trovi un giorno un esempio di ciascun ca- 
so, in funzione di condizioni climatiche o geografiche particolari; ma quel che 
sembra essenziale è l’adattamento di una rete di alleli, per il tramite della loro 
espressione, a un ambiente dato. Viene cosi ad esistere, per ogni rete e per ogni 
tipo di ambiente, un ambito di stabilità che definisce una +specie+. Ma questo 
ambito di stabilità è relativo; cosî come non esiste ordine preferenziale tra i 
geni, allo stesso modo non esiste ordine preferenziale tra le reti di alleli: in un 
ambiente ben definito, una specie potrà sopravvivere oppure no. Si tratta an- 
cora, d’altronde, di un'osservazione corrente e che dovrebbe cancellare l’idea 
sbagliata che esistano delle specie più adatte: la Terra è popolata da milioni di 
specie differenti e molto sovente specie straordinariamente numerose coesistono. 
Solo in ambienti molto particolari, in condizioni estreme (come le sorgenti ter- 
mali d’acqua bollente), si osservano poche specie viventi. In realtà l’#evoluzione+ 
delle specie è sempre una coevoluzione di parecchie specie, spesso di un nume- 
ro immenso. Non è legittimo, di conseguenza, considerare soltanto una popo- 
lazione di una data specie quando si vuol render conto della speciazione. Inol- 
tre, quando si produce una speciazione, il regime stazionario, che corrisponde 
all'equilibrio dinamico di una rete di popolazioni costituenti delle specie in re- 
lazione fra loro, viene meno e questo squilibrio sarà causa e conseguenza di 
qualsiasi speciazione. È cosi che si possono osservare insieme la sopravvivenza, 
per decine di milioni d’anni, di una data specie (sia pur con le modifiche gra- 
duali e sottili che corrispondono all’evoluzione cosmologica della situazione del- 
la Terra nel corso di un periodo cosî lungo: è il caso del nautilo) e la genesi a 
partire da questa specie di tutta una rete di nuove specie. Se l’ambiente non è 
troppo alterato dalla comparsa di discendenti molto differenti dai loro progeni- 
tori, i discendenti conformi non hanno in effetti alcuna ragione di scomparire. 

Il numero finito di individui di una specie ha tuttavia per conseguenza che 
al termine di un periodo di tempo finito (tanto più lungo quanto più nume- 
rosa è la popolazione) qualsiasi specie è votata alla scomparsa. Inoltre, rap- 
portati ai tempi geologici si producono necessariamente dei mutamenti climatici 
di grande ampiezza e ciò non può che contribuire a stabilizzare la divergenza 
dell'evoluzione. Ma questa divergenza sarà sempre collettiva: qualsiasi com- 
parsa di una specie nuova crea una rete di connessioni con le specie ancora 
presenti e le circostanze tenderanno senza sosta a interrompere le connessioni 
già esistenti. E certamente tutte queste connessioni non si fanno che al livello 
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dell'espressione genetica, al livello del fenotipo di ogni individuo, e non al li- 
vello dei geni. È dunque assurdo avanzare, come fanno i modelli formali della 
genetica delle popolazioni, un’ipotesi selettiva dell’azione dell'ambiente sui geni. 
Quest’azione non può essere che indiretta, e certamente renderebbe conto assai 
meglio della stabilità genetica di una popolazione la teoria, ancora da costruire, 
della rete di connessioni. 

Si rileva qui ancora una volta quanto sia importante la necessità fisica della 
variabilità: è inutile o dannoso (per le stesse ragioni per cui è inutile e dannoso 
introdurre il concetto di valore adattativo per un gene dato) considerare che ci 
sia un vantaggio selettivo intrinseco della situazione eterozigotica (fenomeno co- 
nosciuto con il nome di eterosi) ma è chiaro che l’accidentale abbondanza di 
polimorfismo permette a una popolazione di anticipare un avvenire incerto. Ba- 
sta tuttavia, perché la specie sussista in quanto tale, che il tasso di mutazione 
per generazione sia abbastanza piccolo da lasciare una frazione importante del- 
la popolazione identica ai suoi genitori. Questo ruolo regolatore è svolto dalla 
sessualità, per il fatto che essa conduce al raddoppiamento obbligatorio di 
ciascun gene. Essa consente inoltre, per il tramite dei meccanismi di ricombi-. 
nazione genetica, di ridistribuire i geni originali (come d’altronde i geni mu- ... 
tati) in seno alla popolazione. Infine il concetto di stabilizzazione selettiva per- 
mette di comprendere che /’#adattamento+ è definito dai geni, e non viceversa. 
In seno a una popolazione preesiste un polimorfismo accidentale e gli individui 
portatori di questo polimorfismo sòpravviveranno là dove non sono disadattati. 
In questo senso qualsiasi rete di geni è, in qualche modo, l’immagine dell’am- 
biente: il prodotto di un gene definisce una famiglia di morfologie (è vero dal 
livello delle macromolecole fino al livello dell’intero organismo) e questa fami- 
glia di morfologie scarterà e tratterrà, come fa una nassa, nel mezzo esterno, 
ciò che permette delle relazioni stabili (vale a dire durevoli, in rapporto ai tempi 
dell’individuo). Si osserverà cosi che qualsiasi essere vivente tende, spontanea- 
mente, a occupare l’ambiente che gli è più congeniale. La ragione è semplice: 
qualsiasi interazione non adattata è instabile e di breve durata, e, per tentativi 
ed errori, il sistema si stabilizzerà là dove le interazioni sono pit stabili e di 
conseguenza più adattate. 

Stabilità e coevoluzione caratterizzano dunque la speciazione. Si è quindi 
ora in grado di render conto del fenomeno misterioso, descritto all’inizio, di un 
caso di parassitismo negli insetti. Anzitutto, ospite e parassita sono certo evo- 
luti insieme. Un mutante di un insetto parassita non può aver risolto improvvi- 
samente e in una volta sola il problema architettonico che si poneva al suo ospi- 
te. In seguito è necessario interrogarsi sulla forma delle tappe successive che 
hanno condotto a questa notevole evoluzione. Sarà stata graduale o improvvisa? 
I concetti — formalmente ancora mal formulati, pa di cui esiste senza dubbio 
un abbozzo nella teoria delle catastrofi di René Thom - di stabilità di una rete, 
cosi come quelli della dinamica che consente di attraversare le zone di stabilità 
(la stabilizzazione selettiva), consentono di proporre gli elementi di una rispo- 
sta. Le piccole modifiche graduali non provocano l’uscita da un dato «bacino 
di stabilità», ma permettono nondimeno di allontanarsi più o meno dal punto 
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più stabile, e dopo una serie (accidentale!) di modifiche che abbiano condotto 
una frazione della popolazione ad allontanarsi sensibilmente da questa zona di 
maggiore stabilità, basterà una nuova modifica (che può essere importante, ma 
anche debole) a spostare irreversibilmente il sistema verso un altro dominio di 
stabilità. L'idea soggiacente di rete d’alleli mostra che la stabilità non è definita 
solo dagli alleli dei geni stessi, ma anche dalle loro relazioni. Quest'ultimo punto 
ha un'importanza particolarmente grande e ciò suggerisce che saranno piutto- 
sto delle modifiche di queste relazioni a condurre alla speciazione. Cosi la di- 
sposizione dei geni in seno ai cromosomi appare d’importanza cruciale ed è 
certo che, in un buon numero di casi, delle modifiche di questa disposizione 
(peraltro frequenti) potrebbero essere un motore determinante della speciazione. 
Ne risulta, come conseguenza importante, che il momento della speciazione 
sarà sempre breve (rapportato al tempo geologico) e che potrà non lasciare trac- 
ce visibili. Si vedrà dunque tale o talaltra specie, stabile per lungo tempo, dar 
vita in un brevissimo periodo a una nuova specie. Questo, sembra, è il punto 
di accordo a cui i biologi pervengono oggi realizzando quelli che il paleontologo 
Stephen J. Gould chiama equilibri punteggiati. Alla luce di queste nuove in- 
terpretazioni pare che il modo in cui sono state create, per domesticamento, 
delle nuove specie (di vegetali in particolare) rifletta assai bene, su una scala 
del tempo accelerata, alcune delle regole della speciazione nel corso dell’+evo- 
luzione +: isolamento geografico, numerosità ridotta (temporaneamente almeno) 
della popolazione, selezione severa. 

Lungi dall’essere totalmente enigmatica, lungi dall’essere una semplice cre- 
denza, la teoria dell’*evoluzione+, tenuto conto di tutto ciò che non è proibito 
dalle leggi della fisica (il che conduce a parecchi cammini possibili, compatibili 
fra loro), riflette concretamente i vincoli dell’accidentalità delle fluttuazioni dei 
patrimoni ereditari e le necessità locali della stabilizzazione selettiva. [A.D.]. 
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Adattamento 


Ogni teoria del mondo veramente efficace e comprensiva porta con sé im- 
manente la propria caricatura. Se dobbiamo fornire una spiegazione soddisfa- 
cente di un’ampia gamma di eventi verificantisi in una grande varietà di cir- 
costanze, necessariamente la nostra teoria deve contenere qualche elemento 
logicamente molto efficace, abbastanza flessibile da essere applicabile in un 
numero cost elevato di situazioni. Tuttavia, lo stesso vigore logico di un simile 
sistema ne costituisce anche la maggiore debolezza, poiché una teoria in grado 
di spiegare tutto non spiega nulla. Essa cessa di essere una teoria del mondo 
contingente e diviene viceversa una vacua metafisica che genera non soltanto 
tutti i mondi possibili, ma anche tutti quelli concepibili. L’esile linea che separa 
una teoria genuinamente fruttuosa ed efficace dalla sua sterile caricatura è ri- 
petutamente attraversata dai divulgatori che s’impadroniscono dell elemento 
effettivamente esplicativo e, col farne un uso indiscriminato, ne distruggono 
l'utilità. In tal modo, comunque, essi rivelano i punti deboli insiti nelle teorie 
stesse, portando alla loro riformulazione. 

Questo elemento di caricatura immanente è senz’altro presente in tre struttu- 
re teoriche che hanno avuto effetti immensi sul pensiero borghese del xx secolo: 
il marxismo, il freudismo e il darwinismo. Il materialismo storico di Marx è 
stato messo in caricatura dall’economismo volgare, che tenta di spiegare i 
minimi particolari della storia umana come diretta conseguenza di forze eco- 
nomiche. Le idee freudiane di sublimazione, transfert, rimozione e repressione 
consentono di giustificare qualunque forma di comportamento come manife- 
stazione diretta o trasformata di una qualche arbitraria causa psicologica. Nel 
darwinismo, l'elemento centrale della visione evolutiva globale, e al tempo stesso 
quello che può distruggerlo in quanto teoria sperimentabile, è il concetto di 
adattamento. sla 

Adattamento è un concetto che non caratterizza soltanto le spiegazioni 
dell'evoluzione delle forme di vita, ma riappare anche nella teoria culturale 
come funzionalismo. È il concetto dell’esistenza di certi «problemi» che gli 
organismi e le società devono « risolvere», e del fatto che le forme attuali di or- 
ganizzazione biologica e sociale osservate sulla Terra sono «soluzioni» a que- 
sti «problemi». La descrizione dell’adattamento net termini moderni di «s0- 
luzioni» a «problemi» non dovrebbe mascherare il fatto che il concetto di 
adattamento proviene da una concezione del mondo molto più antica, carat- 
teristica del mondo aristocratico e statico anteriore alla rivoluzione borghese. 
Si tratta della concezione secondo cui l’universo intero, compresi gli organismi 
viventi e in particolare la specie umana e la sua organizzazione sociale, era per- 
fettamente idoneo ad assolvere uno scopo superiore. «I cieli narrano la gloria di 
Dio | e l’opera delle sue mani annunzia il firmamento » sono le parole di re Da- 
vide [Salmi, 19, 2]. L'universo fu opera di un Creatore Divino, che ne fece le sin- 
gole parti perché si adattassero armoniosamente tra loro in funzione dell’ordine 
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supremo. Secondo alcuni cristiani, l'oggetto principale di tale creazione era l’uo- 
mo, la cui natura venne modellata con cura per consentire lo sviluppo di una 
nuova e più fidata razza di angeli, mentre il resto del mondo vivente era desti- 
nato a servirlo: le vacche a provvederlo di latte e gli alberi a dargli ombra e ri- 
paro. La più importante conseguenza politica di questa visione del mondo fu la 
legittimazione data all’organizzazione sociale. Signori e servi della gleba, padroni 
e schiavi rappresentarono una divisione del potere e del lavoro necessaria per un 
funzionamento confacente della società e per l’esplicazione del progetto divino. 

La credenza che gli organismi fossero mirabilmente adatti ai loro ambienti 
e che ogni parte di un organismo fosse esattamente prevista per assolvere una 
funzione specifica nel corpo, esattamente come le parti del corpo politico erano 
perfettamente idonee a servire le necessità della «società», venne trasposta nel 
moderno pensiero biologico e antropologico. Mutava solo la spiegazione: avendo 
rifiutato l’Architetto Supremo come responsabile della perfezione del globo, 
Darwin [1859] avverti la necessità di dimostrare che l’evoluzione per selezione 
naturale poteva portare ‘allo stesso risultato: «È facilmente comprensibile che 
un naturalista, considerando l’origine delle specie... possa giungere alla conclu- .. 
sione che le specie... sono derivate, come varietà, da altre specie. Ma una con- -.; 
clusione di questo genere, per quanto ben fondata, non potrebbe essere sod- 
disfacente, finché non si potesse dimostrare in che modo le innumerevoli spe- 
cie che abitano questa terra si siano modificate, ed abbiano acquistato quella 
perfezione di struttura e di coadattamento che giustamente suscita la nostra 
ammirazione» (trad. it. p. 78). 

In realtà, nel vi capitolo, dedicato alle difficoltà della teoria, Darwin si rese 
conto che «organi di estrema perfezione e complessità» costituivano un banco 
di prova per la sua teoria. «Supporre che l'occhio con tutti i suoi inimitabili 
congegni per l’aggiustamento del fuoco a differenti distanze, per il passaggio 
di diverse quantità di luce, e per la correzione dell’aberrazione sferica e cro- 
matica, possa essersi formato per selezione naturale, sembra, lo ammetto fran- 
camente, del tutto assurdo» [1bid., pp. 238-39]. 

Ma simili «organi perfetti» sono soltanto le estreme e ovvie conseguenze del 
processo di selezione naturale che si pone al centro della teoria evolutiva dar- 
winiana. Per Darwin, l'origine delle specie era il risultato di un incessante pro- 
cesso di adattamento che, oltre a nuove specie, produceva organismi le cui 
parti erano in reciproca armonia, sicché l’organismo nel suo complesso era in 
armonia con l’ambiente. 


1. Essere adattati e divenire adattati. 


Il concetto di adattamento implica la preesistenza di-una forma, un pro- 
blema, o un ideale cui le cose si conformano mediante un processo dinamico. 
Il processo è l’adattamento e il risultato finale è la condizione dell’essere adat- 
tati. Cosi una chiave può essere adattata a una serratura tagliandola e liman- 
dola, oppure un pezzo previsto per un tipo di macchina può essere utilizzato 
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in un tipo differente mediante un riduttore che ne alteri la forma. Non vi può 
essere adattamento senza il modello ideale verso il quale tende l’adattamento. 
Cost, l’impiego stesso della nozione di adattamento introduce inevitabilmente 
nella biologia moderna la concezione teologica di un mondo fisico preformato 
cui gli organismi sono stati adattati. Quando l’universo veniva interpretato 
come il prodotto di una volontà divina, questo concetto non creava difficoltà, 
poiché il mito della creazione stabiliva che prima era stato prodotto il mondo 
fisico e poi erano stati foggiati gli organismi destinati a inserirsi in quel mon- 
do. Fu la mente del Divino Artefice a creare tanto il mondo fisico quanto gli or- 
ganismi che lo popolavano, cosicché i «problemi » da « risolvere» e le «soluzioni» 
facevano parte dello stesso schema. Dio pose i problemi e diede Egli stesso le ri- 
sposte. Creò gli oceani e dotò i pesci di pinne per nuotarvi; creò l’aria e forni 
gli uccelli di ali per volarvi. Fabbricate le serrature, l’ Alto Fattore le dotò di 
chiavi adatte. Tuttavia, con l’avvento delle spiegazioni evolutive, il concetto 
di adattamento pone di fronte a gravi problemi. Se l’universo fisico ha certamen- 
te preceduto gli organismi viventi, quali sono gli schemi fisici cui questi ultimi 
si stanno adattando e si sono adattati? Ci sono davvero « problemi» preesistenti 
ai quali l'evoluzione degli organismi fornisce «soluzioni»? È la questione della 
nicchia ecologica. La nicchia è una descrizione pluridimensionale di tutte le re- 
lazioni intrattenute da un organismo con l’ambiente circostante. Quale tipo di 
cibo, e in quale quantità, l'organismo consuma; qual è il suo modulo di movi- 
mento spaziale; dove si riproduce; in quali periodi del giorno e durante quali 
stagioni è attivo? Asserire che gli organismi si adattano all'ambiente equivale 
ad affermare che le nicchie ecologiche esistano in assenza degli organismi e che 
l'evoluzione consista nel riempire queste nicchie vuote e preesistenti. Ma il 
mondo esterno può essere suddiviso in un'infinità di modi, dando luogo a una 
quantità di nicchie ecologiche concepibili. Ameno che non vi sia un modo 
preferenziale e giusto in assoluto di suddividere il mondo, l’idea di una nic- 
chia ecologica senza un organismo che la occupi perde ogni significato. 

L'alternativa è che le nicchie ecologiche siano definite soltanto dagli or- 
ganismi che vi dimorano, ma ciò mette seriamente in crisi il concetto di adat- 
tamento. L'adattamento non può essere un processo di graduale adeguamento 
di un organismo all’ambiente, se la specifica configurazione ambientale — la 
nicchia ecologica —, cui si va adattando, non esiste già da prima. Se gli organi- 
smi definiscono le loro nicchie, allora tutte le specie sono già adattate, e non 
è possibile vedere l'evoluzione come processo di adattamento in divemre. 

In effetti, anche se si tralascia il problema dell’esistenza delle nicchie eco- 
logiche, è difficile concepire l'evoluzione come un processo di adattamento. Per 
una grandissima parte della loro storia evolutiva, tutte le specie ancora esi- 
stenti non hanno subito variazioni di sorta quanto a numero ed area di distri- 
buzione. Se una specie dovesse accrescersi in media anche soltanto di una piccola 
frazione percentuale ad ogni generazione, ben presto riempirebbe il pianeta ed 
emarginerebbe tutti gli altri organismi. Viceversa, se dovesse in media subire un 
decremento, si estinguerebbe rapidamente. Quindi, per lunghe fasi dei loro 
archi evolutivi, le specie sono adattate nel senso che vivono e si riproducono. 
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Nel contempo le specie evolvono, modificando morfologia, fisiologia, compor- 
tamento. Il problema è come la specie possa in ogni momento essere adattata e 
in fase di adattamento. 

Per risolvere il paradosso si è ammesso che l’ambiente decada costantemente 
rispetto agli organismi esistenti, cosicché questi debbano evolvere per mantene- 
re il loro stato di adattamento. L'adattamento evolutivo sarebbe dunque un 
processo infinitesimale nel quale gli organismi inseguono l’ambiente in conti- 
nuo mutamento, restando sempre leggermente indietro, adattandosi sempre al- 
l’ambiente più recente, e tuttavia alla mercé di un ulteriore mutamento storico. 
In questo modo è possibile spiegare sia gli improvvisi occasionali incrementi del 
numero e dell’area di diffusione di una specie, sia l'inevitabile estinzione di tutte 
le specie. Se l’ambiente dovesse cambiare in modo tale da rendere per caso 
ben riusciti dal punto di vista della riproduzione l’attuale fisiologia e comporta- 
mento di una specie, essa potrebbe diffondersi con molta rapidità. È questo il 
caso di certe specie che hanno colonizzato un nuovo continente, come ad esem- 
pio il coniglio in Australia, dove ha trovato per mero caso condizioni ambientali 
(compresa l’assenza di competitori) alle quali è meglio adattato di quanto non lo 
fosse nel suo habitat originario. Naturalmente, può accadere che tale specie. 
consumi una data risorsa in un primo tempo sovrabbondante rispetto alle sue 
necessità, ovvero alteri l’ambiente con la propria attività, al punto di non poter 
più accrescersi numericamente. Assai meno probabile è l'alternativa di un am- 
biente rimasto invariato e di una specie che abbia fortuitamente acquisito un 
carattere per cui le sia possibile utilizzare una risorsa precedentemente non 
sfruttata. Tuttavia può darsi che simili favorevoli mutazioni, veri e propri «mo- 
stri», si siano verificate, ad esempio nell’evoluzione della coltivazione dei funghi 
da parte delle formiche. | 

La semplice idea che l’ambiente esterno si modifichi con una sua dinamica 
particolare e venga seguito dagli organismi non tiene in alcun conto l’effetto 
che questi ultimi hanno sull'ambiente. L'attività di tutte le forme viventi tra- 
sforma il mondo esterno in modi che insieme promuovono ed inibiscono la 
vita degli organismi. La costruzione dei nidi, la delimitazione del territorio, 
la creazione di interi habitat, come nel caso della costruzione delle dighe da 
parte dei castori, sono tutti modi di accrescere le possibilità.di vita. D'altra parte 
gli organismi sono universalmente caratterizzati dal fatto che il loro incremento 
numerico è limitato dal rapido esaurirsi delle risorse di cibo e di spazio uti- 


lizzabili. In tal modo, l’ambiente è un prodotto dell’organismo, proprio come 


l'organismo è un prodotto dell'ambiente. A breve termine, l’organismo adatta 
l’ambiente alle proprie necessità, ad esempio costruendo nidi; ma sul lungo 
periodo esso si deve adattare ad un ambiente modificato in parte proprio dalla 
sua attività, secondo modalità caratteristiche della specie. 

Nell’evoluzione umana la relazione tra organismo e ambiente si è pratica- 
mente rovesciata nell’adattamento: l’invenzione culturale sostituisce la mu- 
tazione genetica come sorgente effettiva di variazione; il pensiero cosciente 
rende in pratica possibili l’analisi e l’intervento deliberato. Ne deriva che l’adat- 
tamento dell’ambiente all'organismo è divenuta la forma dominante. A partire 
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dal rapporto consueto, in cui prevaleva il lento adattamento genetico a un am- 
biente che mutava in modo quasi indipendente, la linea che porterà all’Homo 
sapiens raggiunse uno stadio in cui l’attività consapevole rese l’adattamento del- 
l’ambiente ai bisogni dell’organismo parte integrante dell’evoluzione biologica 
della specie. Come osservò Engels [186], la mano umana è un prodotto dell’at- 
tività umana almeno quanto è uno strumento di quell’attività. Infine la specie 
umana ha raggiunto lo stadio nel quale l’adattamento dell’ambiente all’orga- 
nismo è divenuto completamente dominante, distinguendo l’Homo sapiens da 
tutte le altre forme di vita. Proprio a questo fenomeno, piuttosto che a qualsiasi 
mutamento favorevole nel mondo esterno, è dovuta la rapida espansione della 
specie umana in epoca storica. 

L’estinzione può essere considerata come l’insuccesso finale dell’adatta- 
mento in una specie già adattata, dovuto a modifiche dell'ambiente di portata 
tale che le variazioni genetiche o plastiche della specie risultano inadeguate. 
La risposta di una specie all’alterazione ambientale è limitata dalla plasticità 
morfologica, fisiologica e comportamentale consentita dalla sua attuale biologia 
e dalle variazioni genetiche possibili per via di mutazioni e selezione naturale. 
Questa plasticità fenotipica e genetica non è infinita ma, cosa più importante, 
limitata quanto a capacità di risposta, cosicché è sicuro che in definitiva l’am- 
biente si altera in un modo e ad un ritmo di gran lunga superiori alla risposta 
adattativa della specie. Più del 99,9 per cento di tutte le specie esistite sono 
estinte ed è certo che tutte finiranno con lo scomparire. 

Ad ogni modo, la teoria di un adattamento al seguito delle trasformazioni 
ambientali non risolve il problema dell’evoluzione, non essendo ad esempio in 
grado di spiegare l'immensa diversificazione degli organismi. Se l’evoluzione 
consistesse soltanto hella successiva modificazione delle specie per tener testa 
ad un ambiente in costante divenire, sarebbe difficile capire come la terraferma 
fu popolata a partire dall’acqua e l’aria dalla terra, o perché gli animali omeo- 
termi si evolsero nello stesso periodo in cui abbondavano i pecilotermi. È im- 
possibile descrivere coerentemente questa diversificazione evolutiva come un 
processo di adattamento, a meno di poter descrivere una suddivisione preferen- 
ziale dello spazio in nicchie verso cui le specie si andavano evolvendo e quindi 
adattando. In altre parole, il concetto di adattamento è informativo soltanto se 
ha un certo potere previsionale. Dev’essere possibile costruire a priori nicchie 
ecologiche prima che siano noti gli organismi che le occupano, e quindi de- 
scrivere l'evoluzione degli organismi verso queste nicchie come adattamento. 
L'esplorazione di altri pianeti ci dà la possibilità di avanzare tali previsioni a 
priori, ma illustra anche le difficoltà epistemologiche che ciò implica. Se dav- 
vero vi sono nicchie preesistenti cui gli organismi si adattano, dovrebbe essere 
possibile prevedere il tipo di organismi che saranno eventualmente scoperti su 
Marte o Venere, a partire da un esame degli ambienti fisici di quei pianeti. Di 
fatto, previsioni del genere vengono effettuate nella costruzione dei dispositivi 
progettati per rilevare la presenza di forme di vita su questi pianeti, rilevazione 
che dipende dalla crescita di organismi ipotetici in soluzioni nutritive ben 
definite. Tuttavia, queste soluzioni si basano sulla fisiologia di microrganismi 
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terrestri, e quindi gli.strumenti rileveranno soltanto quelle forme di vita extra- 
terrestre che si conformino alle nicchie ecologiche già definite sulla Terra. 
Se la vita sugli altri pianeti ha suddiviso l’ambiente in modi radicalmente di- 
versi da quelli terrestri, le forme viventi non verranno registrate. È impossibile 
servirsi dell'adattamento come principio centrale dell’evoluzione senza far ri- 
corso a una predeterminazione degli stati di natura in relazione ai quali si veri- 
fica l'adattamento stesso; d’altra parte, non sembra possibile scegliere questi 
stati di natura, se non riferendosi a organismi già esistenti. 


2. Adattamenti specifici. 


Gli evoluzionisti, avendo accettato l’evoluzione come processo di adatta- 
mento, considerano ogni aspetto della morfologia, della fisiologia e del com- 
portamento degli organismi come adattamenti specifici, che concorrono a rea- 
lizzare lo stato di adattamento totale dell’intero organismo. Cosî, le pinne sono 
un adattamento al nuoto, le ali al volo e le gambe alla deambulazione. Proprio 
come la nozione di adattamento quale condizione attuale di un organismo ri- * 
chiede una predeterminazione della nicchia ecologica, l’attribuzione di un si- 
gnificato adattativo ad un organo o a uno schema di comportamento presuppone 
l’esistenza di un «problema» del quale il carattere è una « soluzione ». Pinne, 
ali e gambe sono le soluzioni dell’organismo al problema della locomozione in 
tre mezzi diversi. Un simile modo di vedere si risolve nell’elaborazione di una 
descrizione del mondo esterno e di una descrizione dell’organismo tali da poter 
essere convertite l’una nell’altra in base ad affermazioni sulla funzione. In pra- 
tica, si può cominciare sia con l’ambiente, sia con l'organismo, servendosi della 
funzione per costruire la struttura corrispondente nell’altro campo. In altri 
termini è possibile enumerare dapprima i «problemi» e quindi suddividere 
l'organismo in «soluzioni», oppure supporre che un tratto particolare di un or- 
ganismo sia una «soluzione» e ricostruire a partire da esso il « problema». Ad 
esempio, il corretto riconoscimento reciproco da parte di individui maschi € 
femmine della stessa specie è considerato un problema, poiché l’incapacità di 
compiere l’identificazione porterebbe a uno spreco di gameti e di energia nel- 
l’infruttuoso tentativo di dar vita a una progenie vitale accoppiandosi con mem- 
bri di un’altra specie. Numerosi caratteri di organismi, quali i contrassegni 
cromatici, lo schema temporale di attività, le vocalizzazioni sul tipo del «ri- 
‘chiamo di accoppiamento » delle rane, i rituali di corteggiamento, l’odore, ecc., 
possono allora essere spiegati come adattamenti specifici volti alla risoluzio- 
ne di questo problema universale. Viceversa, le grandi placche ossee verticali 
lungo la linea dorsale mediana dello Stegosaurus costituiscono un carattere che 
richiede una spiegazione adattativa, per cui sono state viste di volta in volta co- 
me una soluzione al problema della difesa (sia che costituissero effettivo osta- 
colo all’attacco di un predatore, sia che facessero apparire l’animale più grande 
di profilo), al problema del riconoscimento nel corteggiamento, o a quello della 
regolazione della temperatura, agendo come pinne refrigeranti. 
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Nelle analisi adattative si celano numerosi presupposti risalenti alle conce- 
zioni teistiche della natura e a un ingenuo cartesianismo. In primo luogo, bi- 
sogna partire dal presupposto che la divisione degli organismi in caratteri e 
quella dell'ambiente in problemi abbiano una base reale e non siano sempli- 
cemente la materializzazione di categorie umane intuitive. In che senso in 
natura una pinna, una gamba o un’ala sono un carattere individuale la cui evo- 
luzione è comprensibile in termini di soluzione di un particolare problema? Se 
la gamba è un carattere, lo è pure ciascuna delle sue parti? A quale livello di 
suddivisione i confini non corrispondono più a divisioni «naturali»? Forse 
l’intera topologia è erronea. Ad esempio, le normali divisioni fisiche del cervello 
corrispondono in modo molto approssimativo alla localizzazione di certe fun- 
zioni nervose centrali, ma sembra che la memoria degli avvenimenti sia accu- 
mulata in modo diffuso, sicché una determinata regione microscopica non è 
sede di ricordi particolari. Se si passa dalle caratteristiche anatomiche alle de- 
scrizioni del comportamento, il pericolo di materializzare categorie umane si 
accresce. Il comportamento animale è descritto mediante categorie quali ag- 
gressione, altruismo, cure parentali, guerra, schiavismo, cooperazione, e per 
ognuno di questi «organi di comportamento » si fornisce una spiegazione adat- 
tativa individuando il problema del quale rappresenta una soluzione [Wilson 
1975]. Inversamente, anche i «problemi» da risolvere nell’adattamento possono 
essere materializzazioni arbitrarie. Ad esempio, per estensione dal comporta- 
mento umano in certe società, si afferma che altri animali devono affrontare un 
«conflitto tra genitori e figli», conflitto che sorge in quanto genitori e figli, non 
identici dal punto di vista genetico, sono entrambi stimolati dalla selezione 
naturale a diffondere i loro geni [Trivers 1974]. Viene cosi spiegata tutta una 
gamma di comportamenti manifesti, come ad esempio l’alimentazione della 
progenie da parte dei genitori. Cosi, l'emissione di suoni da parte di uccelli o 
esseri umani immaturi è un sistema per costringere i genitori a nutrire i figli, 
che altrimenti verrebbero trascurati da padri e madri egoisti. 

Un secondo presupposto implicito è che sia possibile isolare i caratteri in 
un’analisi adattativa e che, pur potendo esserci interazione tra essi, tali intera- 
zioni siano secondarie e rappresentino limitazioni all’adattamento di ciascun 
carattere, preso separatamente. Analogamente, ogni problema ambientale da 
risolvere viene isolato e la sua soluzione considerata indipendente da altre in- 
terazioni con l’ambiente, viste tutt'al più come vincoli alla soluzione. Ovvia- 
mente, le ricostruzioni adattative richiedono l’introduzione di un argomento 
ceteris paribus; altrimenti sarebbe necessario prendere in considerazione tutti 
i caratteri nella soluzione di tutti i problemi e viceversa, con una sorta di 
analisi dei sistemi complessi applicata all’intero organismo nella totalità del 
suo ambiente. La tesi dell’adattamento evolutivo va complessivamente nel 
senso di un’analisi cartesiana per parti distinte, ciascuna con la sua funzione 
specifica. 

Il terzo presupposto implicito è che tutti gli aspetti di un organismo siano 
adattativi. Il programma metodologico della spiegazione adattativa richiede 
un’accettazione a priori di simili spiegazioni per tutti i caratteri descrivibili, 
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e configura in tal modo la problematica stessa della scienza, che consiste nel tro- 
vare l’adattamento e non nel chiedersi se esista. 

La debolezza della teoria evolutiva è manifesta nel presupposto che tutti 
i caratteri, descritti arbitrariamente, siano adattativi. Se si lascia cadere tale 
presupposto, i caratteri difficili da razionalizzare possono essere dichiarati non- 
adattativi, il che consente agli evoluzionisti di spiegare solo quei tratti che più 
ovviamente sembrano rientrare nel loro schema' esplicativo, lasciando gli altri 
alla categoria dei «non-darwiniani» [King e Jukes 1965]. Gran parte della va- 
riazione nella struttura delle proteine tra le specie è ora considerata da alcuni 
evoluzionisti casuale, irrazionale e non-darwiniana [Kimura e Ohta 1971], al 
che si oppongono vigorosamente i darwinisti ortodossi, che accettano senza 
riserve il programma metodologico adattazionista [Ford 1975]. 

Dati i presupposti del programma adattazionista, vi sono molte difficoltà 
e ambiguità nella determinazione dell’adattamento di un determinato organo. 
Ogni carattere è implicato in una varietà di funzioni, ma non si può sostenere 
che esso risulti da un adattamento per tutte. Ad esempio, la coda di una balena 
può distruggere una piccola baleniera, ma nessuno ne arguirebbe ch’essa risulti, 
da un adattamento per la distruzione di predatori di superficie piuttosto che 
per il nuoto. Né l’uso abituale e «naturale » di un organo ne implica necessaria- 
mente l'adattamento a quello scopo. La tartaruga verde, Chelonia mydas, si 
serve delle zampe anteriori per spingersi sulla sabbia asciutta sino ad un luogo 
dove depone le uova al di là del limite dell’alta marea; quindi scava una buca 
profonda per le uova con movimenti lenti e goffi usando le zampe posteriori a 
mo’ di paletta. Ma questo impiego delle natatoie avviene in mancanza di meglio 
e non è possibile considerarle come frutto di adattamento né alla locomozione 
sulla terraferma né allo scavo di buche. Se la sufficienza di un organo non è 
condizione sufficiente per farne un carattere adattativo, neppure la necessità 
ne è condizione necessaria. Ogni animale terrestre di dimensioni superiori a 
quelle di un insetto deve possedere polmoni, in quanto la traspirazione passiva 
dei gas attraverso la pelle o mediante un sistema tracheale non basterebbe alla 
respitazione per grandi volumi di aria. Si può correttamente affermare che i 
polmoni sono un adattamento alla respirazione, in quanto senza di essi l’ani- 
male soffocherebbe. Ma la maggior parte degli adattamenti non sono cosi es- 
senziali. La striatura delle zebre potrebbe essere il risultato di un adattamento 
alla necessità di mimetizzarsi nell’erba alta, ma non è affatto certo che una spe- 
cie di zebre prive di strisce si estinguerebbe a causa della predazione, ovvero 
che risulterebbe meno numerosa. 

Il problema del giudicare l’importanza adattativa di un carattere dal suo 
uso diviene più difficoltoso quando è necessario ricostruire l’uso stesso: può 
darsi che le placche ossee dello Stegosaurus siano state contemporaneamente 
dispositivi di regolazione della temperatura, protezione contro i predatori e 
segnali di riconoscimento della specie. Né questo dubbio è limitato alle forme 
estinte. Le lucertole attuali presentano lungo la linea dorsale escrescenze eret- 
tili e tasche golari gonfiabili dai colori vivaci. Esse possono servire sia come 
ostentazione aggressiva sia come segnali di riconoscimento sessuale, e le escre- 
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scenze dorsali possono anche essere regolatori termici. In teoria è possibile con- 
durre esperimenti su lucertole viventi per determinare l’effetto dell’asporta- 
zione o dell’alterazione di questi caratteri, ma in pratica l’interpretazione di si- 
mili modificazioni è pericolosa, poiché non è chiaro se l’alterazione ha intro- 
dotto una variabile estranea. Anche se si potesse dimostrare che un organo fun- 
ziona in più modi, la questione del suo adattamento non sarebbe risolta, a causa 
della determinazione storica implicita nella teoria dell’adattamento. La pos- 
sibilità di considerare la tasca golare di una lucertola come un carattere adatta- 
tivo finalizzato al riconoscimento della specie dipende dalla supposizione che la 
selezione naturale abbia operato sulla tasca come segnale di riconoscimento at- 
traverso la maggior frequenza degli opportuni accoppiamenti tra gli individui che 
ne erano provvisti. Se, raggiunta una certa dimensione, la tasca servisse an- 
che tra l’altro ad atterrire i predatori, essa costituirebbe un preadattamento per 
quest’ultimo scopo. La distinzione tra gli usi per cui un organo o un carattere 
è un adattamento e quelli per cui è un preadattamento potrebbe essere effet- 
tuata soltanto su basi storiche, mediante una ricostruzione delle forze che de- 
terminano realmente la selezione naturale — ricostruzione che, anche per gli 
organismi ancora esistenti, è impossibile. 

In assenza di effettivi dati storici sulla selezione naturale, l’asserzione se- 
condo cui un carattere è frutto di adattamento si basa su un'analisi dell’orga- 
nismo come macchina in grado di risolvere determinati problemi, che sono 
postulati. Viene analizzata la struttura complessiva e le caratteristiche postulate 
sono messe a confronto con l’organo in questione. Cosi l’ipotesi che le placche 
dorsali dello Stegosaurus siano in realtà adattamenti in vista dello scambio ter- 
mico si fonda sulla natura porosa dell’osso, indicativa di un’ampia circolazione 
sanguigna; sulle maggiori dimensioni delle placche in corrispondenza della 
parte più massiccia del corpo ove massima è la produzione di calore; sulla di- 
sposizione alternata delle placche a sinistra e a destra della linea mediana, ade- 
guata alla funzione refrigerante; infine, sul restringimento delle placche alla 
base, ove sono più vicine alla fonte di calore e sarebbero quindi radiatori inef- 
ficienti. Talvolta si compie un’analisi strutturale più quantitativa proponendo 
che l’organo o il carattere sia effettivamente ottimale per lo scopo postulato. 
Leigh [1971], basandosi su principî idrodinamici, dimostrò che le spugne ave- 
vano una forma ottimale, supposto che per la spugna il problema consistesse 
nel trattare la massima quantità di acqua contenente cibo per unità di tempo. 
L’adeguamento però non sempre è perfetto. Orians [1976] ha calcolato la di- 
stribuzione ottimale delle dimensioni del cibo per un uccello che deve cercare e 
catturare la preda e quindi tornare con essa a un nido («approvvigionamento 2 
sito centrale»). Un confronto tra preda catturata e distribuzione delle dimensio- 
ni delle prede disponibili dimostrò in realtà che gli uccelli non si impadronisco- 
no del cibo a caso, ma tendono a catturare le prede più grandi, pur non com- 
portandosi secondo l’optimum calcolato. La spiegazione di questa mancata 
aderenza alla norma teorica è che gli uccelli spendono meno tempo nella ri- 
cerca di una preda ottimale di quanto farebbero se il comportamento dipen- 
desse puramente dall’efficienza sul piano alimentare, perché sono soggetti allo 
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stimolo concorrente di visitare il nido abbastanza spesso da scoraggiare i preda- 
tori. Questa ricostruzione adattativa è paradigmatica. Il problema è posto in 
origine in termini di efficienza nella raccolta del cibo. Una deviazione del com- 
portamento, nella direzione prevista, viene considerata come una convalida del- 
la spiegazione adattativa e lo scarto dall’optimum previsto spiegato con un pro- 
blema secondario ad hoc che agisce come vincolo nella soluzione del problema 
primario. Non vi è alcuna regola metodologica che dica al teorico il valore che 
deve assumere la differenza dell’osservazione dalla previsione prima di abban- 
donare del tutto l’originaria spiegazione adattativa. Consentendo al teorico di 
ipotizzare varie combinazioni di «problemi» per i quali i caratteri manifesti 
sono «soluzioni» ottimali, il programma adattazionista fa dell’adattamento un 
postulato metafisico, non soltanto impossibile da confutare, ma necessariamente 
confermato da ogni osservazione. È questa la caricatura immanente nell’intui- 
zione di Darwin dell'evoluzione come prodotto della selezione naturale. 


3. Selezione naturale e adattamento. 


Tre proposizioni bastano a dar conto dell'evoluzione per selezione naturale: 


a) tra i membri di una stessa specie c’è variazione dei caratteri morfologici, 
fisiologici e comportamentali (principio della variazione); 

b) la variazione è in parte ereditaria, sicché gli individui assomigliano più 
ai loro congiunti che non ai soggetti non imparentati e, in particolare, i 
figli assomigliano ai genitori (principio dell’eredità); 

c) varianti diverse lasciano discendenze più o meno numerose sia nelle 
generazioni immediatamente successive, sia in quelle future (principio 
dell’idoneità differenziale). 


Ci si può attendere che ogni carattere cui si applichino questi tre principî 
sia evolutivo. In altre parole, la frequenza delle diverse forme varianti nella 
specie muterà, pur non conseguendone in ogni caso che una forma del carattere 
sostituisca tutte le altre. Possono esistere equilibri intermedi stabili nei quali 
due o più forme varianti coesistono con una frequenza fissa caratteristica. È 
importante osservare che tutte e tre le condizioni sono necessarie e sufficienti 
nella spiegazione dell'evoluzione per selezione naturale. Naturalmente, senza 
un successo riproduttivo differenziale delle diverse varianti soprattutto non ci 
sarebbe selezione naturale, ma essenziale è l’esistenza della variazione ereditaria. 
Se la variazione sussiste ma non viene trasferita dai genitori ai figli, i successi 
riproduttivi differenziali delle varie forme sono irrilevanti, poiché tutte le forme 
daranno luogo alla stessa distribuzione di tipi nella generazione successiva. 

Questi principî necessari e sufficienti dell’evoluzione per selezione naturale 
non contengono riferimenti all’adattamento. Il postulato dell’adattamento fu 
aggiunto come quarta proposizione da Darwin, a spiegazione della causa mec- 
canica del fenomeno della riproduzione e sopravvivenza differenziali. La «lotta 
per l’esistenza», secondo Darwin, era il risultato della tendenza delle specie a 
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riprodursi in eccesso rispetto alle risorse disponibili — idea ricavata dalla let- 
tura di An Essay on the Principle of Population di Malthus. La lotta porterebbe 
alla vittoria degli individui in grado, per morfologia; fisiologia e comportamento, 
di appropriarsi di una maggiore porzione di risorse scarse, o capaci di soprav- 
vivere e riprodursi ad un livello di risorse inferiore, o ancora di utilizzare una 
risorsa inadatta ai competitori. Queste due ultime formedi lotta per l’esistenza 
evitavano che il principio restasse vincolato a un'effettiva lotta tra individui. 

«Devo premettere ch'io uso questa espressione in un senso lato e metafo- 
rico... Si può affermare con certezza che due canidi, in periodo di carestia, lot- 
tino l’uno contro l’altro per carpirsi l'alimento necessario alla vita. Ma diremo 
anche che una pianta al limite del deserto lotta per la vita contro la siccità, ben- 
ché sarebbe più esatto dire che la sua esistenza dipende dall’umidità» [Darwin 
1859, trad. it. p. 132]. 

Ammessa questa lotta nel suo «senso lato e metaforico», dovrebbe essere 
possibile prevedere con un’analisi tecnica quale di due individui sopravviverà 
e si riprodurrà meglio. Ad esempio, studiando le ossa e i muscoli delle gambe 
di una zebra e applicando semplici principî meccanici, dovrebbe essere pos- 
sibile prevedere quale di due zebre potrà correre pit veloce e quindi meglio 
sfuggire ai predatori. Inoltre, è in linea di principio prevedibile il senso dell’evo- 
luzione dei muscoli e delle ossa delle gambe in base a un'analisi differenziale 
locale, poiché tra due forme lievemente diverse si può sempre individuare 
quella superiore. 

La lotta per l’esistenza sposta altresi l’idea dell’adattamento da un criterio 
assoluto a un criterio relativo. Finché gli organismi sono considerati soltanto 
in relazione alla loro nicchia ecologica, essi o sono adattati, nel qual caso per- 
sisteranno, o sono disadattati, e quindi in via di estinzione. Ma se si prendono 
in esame individui della stessa specie l’uno in relazione all’altro, essi sono in 
competizione per lo stesso insieme di risorse o lottano per riprodursi nello stesso 
ambiente sfavorevole (le piante ai margini del deserto) e il loro adattamento re- 
lativo diviene rilevante. Due forme della medesima specie potrebbero essere 
entrambe assolutamente adattate, nel senso che la specie potrebbe durare se 
fosse costituita tutta dall’una o dall’altra delle due forme; poste in competizione, 
però, il maggiore adattamento dell’una porterebbe all'estinzione dell’altra. Per 
gli stessi motivi, non è possibile in generale considerare l'adattamento relativo 
di due specie distinte, poiché le specie non sono mai in reciproca competizione 
cosf esclusivamente come lo sono forme della stessa specie. Se due specie si 
sovrapponessero davvero nelle loro nicchie ecologiche al punto che l'abbondanza 
delle rispettive risorse fosse determinata criticamente dallo stesso fattore li- 
mitante, una delle due andrebbe estinta nella competizione. Di quando in 
quando, naturalmente, una specie porta alla scomparsa di un’altra come ad 
esempio nel caso del moscerino della frutta mediterraneo che si estinse nel- 
l'Australia orientale a causa dell’improvvisa diffusione verso sud del moscerino 
della frutta del Queensland, una forma assai affine che depone le uova negli 
stessi frutti coltivati. 

Questo tipo di analisi dell’idoneità differenziale sembra eliminare l’evidente 
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tautologia insita nella teoria della selezione naturale. Senza di essa la teoria 
darwiniana si limiterebbe ad affermare che gli individui più idonei lasciano una 
discendenza pit numerosa nelle generazioni successive, e pertanto la determi- 
nazione della idoneità relativa avverrebbe in base al numero di discendenti 
lasciato da individui diversi. Poiché, in un mondo finito di eventi contingenti, 
ci saranno sempre individui che, magari per caso, lasceranno una discendenza 
più numerosa di altri, le differenze di idoneità tra gli individui rilevate a poste- 
riori sono tautologiche. Tutto ciò che si può dire è che l’evoluzione avviene 
perché avviene. L'analisi della struttura fisica consente però di determinare a 
priori l’idoneità e quindi di dare un giudizio sull’adattamento relativo di due 
forme senza conoscere preliminarmente le loro prestazioni riproduttive. 

Le condizioni per la previsione evolutiva a partire dall’analisi dell’adatta- 
mento relativo sono identiche a quelle valide per giudicare dell’adattamento 
assoluto. Una variazione nella lunghezza delle ossa lunghe delle gambe delle 
zebre, consentendo loro una corsa più veloce, sarà favorita nell'evoluzione a 
patto che a) la velocità della corsa sia realmente il «problema» che la zebra deve 
risolvere; 2) il cambiamento di velocità non abbia in compenso effetti negativi 
sull’adattamento dell’animale alla «risoluzione» di altri «problemi» posti dal: 
l’ambiente; e c) l'allungamento dell'osso non determini in compenso effetti Na 
diretti sullo sviluppo o la fisiologia di altri organi o sulla sua stessa funzione. i 
Anche se i leoni cacciano le zebre, non è necessariamente vero che una zebra 
più rapida si salvi con maggiore facilità, poiché non è affatto certo che i leoni 
siano limitati dalla velocità nella loro capacità di catturare la preda. Inoltre una 
maggiore velocità può andare a scapito del rendimento metabolico, cosicché, se 
per le zebre il cibo è una limitazione, il «problema» dell’alimentazione può es- 
sere aggravato dalla «soluzione» del «problema» della fuga dai predatori. In- 
fine, ossa delle gambe più lunghe si possono rompere più facilmente, richiedono 
una maggiore energia di sviluppo e creano tutta una serie di problemi di mor- 
fologia integrata. L'adattamento relativo, al pari dell’adattamento assoluto, 
dev'essere considerato a parità di ogni altra condizione e, poiché ciò non si 
verifica mai, il giudizio finale sul fatto che un cambiamento particolare in un 
carattere determini un adattamento relativamente maggiore dipenderà dal- 
l’effetto netto sull’intero organismo. L'alternativa consisterebbe nel sostenere 
che l’analisi svolta in relazione a un «problema» predeterminato possa portare a 
definire l'adattamento, indipendentemente dal beneficio netto arrecato o meno 
all'organismo. Una soluzione del genere scinderebbe l'adattamento dall’evo- 
luzione e lo trasformerebbe in un puro gioco intellettuale. 

Le serie difficoltà metodologiche nell’uso di argomenti adattativi non do- 
vrebbero far perdere di vista il fatto che molte caratteristiche degli organismi 
sono chiaramente adattamenti a ovvi « problemi» ambientali. Non è un caso che 
i pesci abbiano pinne; che le appendici dei mammiferi acquatici si siano modi- 
ficate a formare natatoie pinniformi; che anitre, oche e uccelli marini abbiano 
zampe palmate; che i pinguini siano dotati di ali a forma di spatola, e anche che i 
serpenti di mare, privi di pinne, presentino una sezione trasversale appiattita. 
È ovvio che tutti questi caratteri sono adattamenti per la locomozione acquatica, 
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cosicché l’idoneità riproduttiva del progenitore di queste forme dev'essere 
stata accresciuta dalla graduale modificazione adattativa delle loro appendici. 
Ne deriva che l'argomento ceteris paribus dev'essere vero in un numero di casi 
ragionevolmente elevato; in caso contrario non potrebbe avere luogo alcuna 
alterazione progressiva nel senso di tali strutture. Di conseguenza, la traduzione 
dei caratteri in termini di idoneità riproduttiva netta va vista in termini di con- 
tinuità e di relativa indipendenza. Per «continuità» s'intende che mutamenti 
piccolissimi in un carattere comportano variazioni assai esigue nelle relazioni 
ecologiche dell'organismo, e quindi cambiamenti minimi nell’idoneità ripro- 
duttiva. La prossimità tra i caratteri si traduce in prossimità tra le idoneità. 
Un lievissimo cambiamento nella forma di una pinna o di un’appendice di un 
mammifero per renderla pinniforme non può provocare un mutamento dram- 
matico nello schema di riconoscimento sessuale, o rendere l’organismo attraente 
per un gruppo del tutto nuovo di predatori. Per «relativa indipendenza» s'in- 
tende che esiste un’ampia gamma di percorsi evolutivi in base ai quali un de- 
terminato carattere può modificarsi e che, sebbene alcuni di essi possano dare 
origine a mutamenti compensativi in altri organi e in altri aspetti delle relazioni 
ecologiche dell'organismo, una percentuale non trascurabile di questi percorsi 
non porterà a effetti compensativi di ampiezza tale da sovrastare l’aumento di 
idoneità dovuto all’adattamento. In termini genetici, «relativa indipendenza » 
esprime la possibilità del verificarsi di una gamma di mutazioni, tutte con lo 
stesso effetto sul carattere primario, ma con conseguenze diverse su altri ca- 
ratteri, alcuni gruppi dei quali non si tradurranno in uno svantaggio netto. 


4. Caratteri non-adattativi e insuccesso dell’adattamento. 


Mentre è possibile usare i principî della continuità e della relativa indipen- 
denza per spiegare tendenze adattative in caratteri realmente manifestatisi, 
non è lecito servirsene indiscriminatamente per affermare che tutti i caratteri 
sono adattativi, o che un carattere che dovrebbe evolvere in quanto sarebbe 
adattativo, farà necessariamente la sua comparsa. La mancanza di continuità 
e di relativa indipendenza può in effetti essere di grave ostacolo alle tendenze 
adattative. Che l’adattamento si sia verificato appare ovvio; che lo abbia fatto 
per la maggior parte del tempo o anche soltanto molto spesso non è affatto 
chiaro. Il programma adattazionista fa talmente parte della divulgazione del 
darwinismo che la teoria dell’evoluzione consiste sempre pit nell’applicazione 
acritica del programma ai caratteri manifesti o postulati degli organismi. Esem- 
pio tipico l’argomentazione di Wilson [1975] secondo cui l’addottrinabilità 
(«Gli esseri umani sono assurdamente facili da ammaestrare... essi ne vanno in 
cerca», p. 562) e la fede cieca (« Gli uomini sono disposti a credere piuttosto che a 
conoscere», p. 561) sarebbero conseguenze adattative dell'evoluzione umana, 
poiché gli individui conformisti si sottometterebbero più spesso agli obiettivi 
comuni del gruppo, garantendo sostegno anziché ostilità e accrescendo quindi la 
loro idoneità riproduttiva. Si universalizzano, si considerano parte della «na- 
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tura umana» due comportamenti socialmente determinati poi si costruisce una 
argomentazione per affermarne l’evoluzione adattativa. Lasciando da parte la 
questione dell’universalità dell’addottrinabilità e della fede cieca, l’affermazione 
per cui esse sarebbero il frutto di una evoluzione adattativa richiede che nella 
biologia evolutiva umana si sia verificata una variazione ereditabile per questi 
caratteri; che, a parità di ogni altra condizione, i conformisti lascino veramente 
una discendenza più numerosa, e, infine, che tutte le altre condizioni stano 
uguali. Nessuna di queste proposizioni è suscettibile di sperimentazione. Non si 
hanno prove di un’attuale variazione genetica per il conformismo, ma ciò non è 
decisivo poiché quel che si richiede è una variazione genetica nel passato evo- 
lutivo; né vi sono motivi per supporre che il conformismo sia un carattere 
distinto e non semplicemente un concetto definito in un preciso ambito cultu- 
rale e materializzato dal biologo. L'alternativa consiste nel riconoscere che il 
«conformismo» è un «carattere» solo in virtà di una costruzione astratta; che 
rappresenta uno dei modi possibili di descrivere un determinato aspetto del 
comportamento di certi individui in certi momenti; e che è una conseguenza 
dell'evoluzione di un sistema nervoso centrale complesso. In altre parole, il 
carattere adattativo è l’organizzazione nervosa centrale, estremamente sviluppa= 
ta, mentre il conformismo come manifestazione di quella complessità è solo un’ 
epifenomeno. Una situazione parallela per i caratteri morfologici è da tempo i 
ammessa nel fenomeno dell’allometria. La velocità di crescita di organi diffe- 
renti è diversa, cosicché organismi più grandi non hanno tutte le parti propor- 
zionatamente pit sviluppate. Ad esempio, nei primati le dimensioni dei denti 
aumentano più lentamente di quelle corporee nelle varie specie, sicché i grandi 
primati hanno denti proporzionalmente meno sviluppati rispetto ai piccoli. 
Questa relazione è costante per tutti i primati e sarebbe sbagliato dedurne che i 
gorilla, in forza di qualche particolare motivo adattativo, siano stati selezionati 
per i denti relativamente piccoli. Le correlazioni relative allo sviluppo tendono 
a essere piuttosto conservative nell’evoluzione, e molte cosiddette «tendenze 
adattative» ad un esame più attento si rivelano puramente allometriche. 

Viceversa, l'incremento di certi caratteri in una popolazione per via di se- 
lezione naturale non è di per sé un'indicazione di adattamento. Una mutazione 
che raddoppiasse il tasso di ovideponizione di un insetto, limitato dalla quantità 
di cibo disponibile per gli stadi immaturi, si diffonderebbe con estrema rapidità 
tra la popolazione. Tuttavia il risultato finale sarebbe una popolazione con una 
densità di adulti identica a prima, ma con una densità doppia di giovani imma- 
turi e una competizione molto più accentuata tra stadi larvali. Se si verificano 
periodicamente gravi carestie, la probabilità di estinzione della popolazione 
sarà maggiore di quella esistente quando la competizione larvale era più bassa. 
Inoltre può darsi che i predatori orientino la loro ricerca sulle larve di questa 
specie, ora che sono più abbondanti, ed è probabile chele malattie epidemiche 
si diffondano più rapidamente. Sarebbe difficile stabilire con precisione per 
quale « problema» ambientale l’aumento di fecondità avrebbe rappresentato una 
«soluzione ». 
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5. Adattamento come ideologia. 


La caricatura dell’adattazionismo darwiniano che interpreta tutte le ca- 
ratteristiche, reali o costruite, come soluzioni ottimali di determinati problemi, 
è più vicina all’ideologia del xvi che non a quella del x1x secolo. Prima dell’av- 
vento al potere della borghesia il mondo fisso e invariabile era considerato e 
giustificato come manifestazione del volere divino. I rapporti tra uomini, e tra 
uomini e natura, erano immutabilmente giusti e razionali in quanto l'Autore 
di tutte le cose era immutabile e supremamente giusto e razionale. Vi era per di 
più un’unità organica di relazioni, ad esempio tra signore e servo e tra entrambi 
e la terra, che non poteva essere infranta in quanto facevano tutte parte di 


un piano articolato. Questa ideologia, nel contempo legittimazione consapevole ‘ 


dell’ordine sociale e suo prodotto inconscio, doveva subire l’attacco degli ideo- 
logi della sempre pi potente borghesia commerciale. Il successo degli interessi 
commerciali e industriali esigeva che gli individui fossero in grado di raggiun- 
gere lo status e il potere cui le loro attività imprenditoriali potevano elevarli; 
e che capitale, terra e forza-lavoro fossero liberati dai loro vincoli tradizionali. 
La possibilità di alienare la terra si accompagnava alla creazione di un proleta- 
riato libero di disporre della propria forza-lavoro, e dunque di trasferirla nei 
centri industriali, dove poteva essere venduta sul mercato del lavoro. L’ideo- 
logia dell’illuminismo diede pertanto più risalto al progresso che non alla stasi, 
al divenire che non all’essere, alla libertà e alla disarticolazione delle parti del 
mondo che non alla loro unità indissolubile. Il dottor Pangloss, il quale riteneva 
che persino la morte di migliaia di persone nel terremoto di Lisbona fosse una 
prova del fatto che il nostro era il «migliore dei mondi possibili», simboleggiò 
la stupidità della vecchia dottrina. La béte-machine di Descartes e l’homme- 
machine di La Mettrie fornirono il programma per l’analisi della natura, at- 
traverso la sua dissezione e disarticolazione in cause ed effetti separati. 

L’opera di Darwin venne al termine della fruttuosa lotta della borghesia 
per costruire un mondo adatto alle proprie attività. La metà del x1x secolo fu 
un’epoca d’immensa espansione della produzione e della ricchezza. Il nonno 
materno di Darwin, Josiah Wedgewood, aveva iniziato come apprendista vasaio 
ed era divenuto uno dei grandi industriali delle Midlands, espressione del 
fiorire di un capitalismo esuberante. L’invenzione meccanica e un libero mer- 
cato del lavoro furono alla base della desiderata crescita del capitale e della 
trasformazione sociale e fisica dell'Europa. Il libro di Herbert Spencer Progress: 
Its Law and Cause [1857] espresse il credo del xx secolo nell’inevitabilità del 
cambiamento e del progresso. La teoria dell'evoluzione della vita organica, 
sviluppata da Darwin, fu una manifestazione degli stessi elementi ideologici: 
essa sottolineò che mutamento e instabilità erano caratteristiche del mondo vi- 
vente (come pure del mondo inorganico, poiché la terra stessa subiva l’azione dei 
processi geologici). L'adattamento, per Darwin, era un processo in divenire 
piuttosto che una condizione ottimale realizzata una volta per sempre. In questo 
schema la caratteristica dell'evoluzione era il progresso attraverso il migliora- 
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mento successivo di relazioni meccaniche. Va ricordato che per Darwin l’esi- 
stenza di «organi di estrema perfezione e complessità » costituiva una difficoltà 
e non una prova della sua teoria. Egli richiamò l’attenzione sulle numerose for- 
me rudimentali e imperfette di questi organi presenti nelle specie viventi. L'idea 
che l’analisi delle forme viventi dimostrerebbe in genere ch’esse presentano 
caratteri ottimali sarebbe stata del tutto estranea a Darwin. La dimostrazione 
dell’ottimalità universale non avrebbe fatto altro che compromettere la sua 
teoria progressista, riportando alle idee della creazione speciale. A conclusione 
di On the Origin of Species [1859], egli scrisse: «Quando considero tutti gli es- 
seri non come creazioni speciali, ma come discendenti in linea diretta di pochi 
esseri che vissero molto tempo prima della deposizione dei primi strati del si- 
stema cambriano, mi sembra che essi siano nobilitati. A giudicare dal passato, 
possiamo con certezza dedurre che nessuna specie vivente trasmetterà la sua 
immutata somiglianza a un lontano futuro... E poiché la selezione naturale la- 
vora esclusivamente mediante il bene e per il bene di ciascun essere, tutte le 
qualità del corpo e della mente tenderanno a progredire verso la perfezione» 
(trad. it. p. 553). l 
Tuttavia, anche quando Darwin scriveva, uno «spettro si aggirava per.. 
l'Europa». Le fortunate rivoluzioni del xvi secolo rischiavano di essere se- _ 
guite da altre. La resistenza della borghesia allora dominante a un ulteriore 
progresso sociale richiedeva nuove legittimazioni ideologiche. In realtà era vero 
che l'ascesa delle classi medie era stata progressiva, ma questo fu d’altra parte 
anche l’ultimo cambiamento graduale. L'imprenditore democratico liberale rap- 
presentava il punto culminante della civiltà e un riesame della storia avrebbe 
dimostrato che lo sviluppo della società si è sempre indirizzato verso l’attuale 
stato di adattamento perfetto. Dopotutto Pangloss aveva ragione, soltanto un po’ 
in anticipo. A partire dalla fine del xIx secolo, la teoria sociale liberale ha messo 
l’accento sull’equilibrio dinamico e l’ottimalità. Gli individui possono elevarsi e 
decadere nel sistema sociale, ma quest’ultimo è considerato stabile e vicino alla 
perfezione quanto può esserlo un sistema. Esso è efficiente, equo e in grado di 
assicurare il più gran bene per il più gran numero di persone. Nel contempo, si 
è mantenuta dalla precedente concezione del mondo l’analisi meccanica car- 
tesiana per disarticolazione delle parti e separazione delle cause. L'ideologia 
dell’equilibrio e della stabilità dinamica caratterizza la moderna teoria dell’e- 
voluzione quanto la teoria economico-politica borghese. La storia liberale è 


imitata dalla biologia liberale. Il moderno programma adattazionista, col suo 


tentativo di dimostrare che gli organismi hanno raggiunto o sono prossimi ai 
loro livelli ottimali, porta a concludere che, sebbene le specie nascano e si 
estinguano, nulla di realmente nuovo avviene nell’evoluzione. In contrasto con 
Darwin, gli adattazionisti moderni considerano l’esistenza di strutture ottimali, 
di un adattamento perfetto, come prova dell’evoluzione per selezione naturale. 
Non vi è progresso in quanto non vi è nulla da migliorare. La selezione natura- 
le non fa altro che impedire alla specie di restare troppo indietro rispetto all’am- 
biente in continua ma lenta evoluzione. C’è una sorprendente analogia tra 
questa concezione dell’evoluzione e l’asserzione che l’attuale società di mercato è 
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l’organizzazione più razionale possibile; che, pur potendo gli individui salire o 
scendere nella gerarchia sociale in base ai loro meriti specifici, esiste un equi- 
librio dinamico delle classi sociali; e che il cambiamento tecnologico e sociale è 
solo in funzione della necessità di far fronte al decadimento ambientale. [R. c. L.]. 


Darwin, Ch. S. 
1859 On the Origin of Species by Means of Natural Selection, Murray, London (trad. it. 
Boringhieri, Torino 1967). 
Engels, F. 
[1876] Der Anteil der Arbeit an der Menschwerdung des Affen, in «Die Neue Zeit», XIV 
(1896), 2, pp. 545-54 (trad. it. in K. Marx e F. Engels, Opere, vol. XXV, Editori 
Riuniti, Roma 1974, pp. 458-70). 
Ford, E. B. 
1975 Ecological Genetics, Chapman and Hall, London. 
Kimura, M., e Ohta, T. 
1971 Theoretical Aspects of Population Genetics, Princeton University Press, Princeton N.J. 
King, J. L., e Jukes, T°. H. 
1965  Non-Darwinian evolution: random fixation of selectively neutral mechanisms, in « Science», 
CLXIV, pp. 788-98. 
Leigh, E. 
1971 Adaptation and Diversity, Freeman, San Francisco, 
Orians, G. 
1976 The strategy of central-place foraging, in Analysis of Ecological Systems, Ohio State 
University Press, Columbus Ohio. 
Spencer, H. 
1857 Progress: Its Law and Cause, in «Westminster Review», XVII, pp. 445-85. 
Trivers, R. 
1974 Parent offspring conflict, in « American Zoologist», 14, pp. 249-64. 
Wilson, E. O. 
1975  Sociobiology: The New Synthesis, Harvard University Press, Cambridge Mass. 


Concetto centrale nella teoria evoluzionistica darwiniana (cfr. evoluzione) l’adat- 
tamento si evidenzia anche nella teoria funzionalistica (cfr. funzione) che interpreta 
l'organismo biologico o sociale (cfr. società) come sistema autoregolantesi (cfr. re- 
golazione, autoregolazione/equilibrazione) capace di fornire «soluzioni» a deter- 
minati «problemi». In questa prospettiva, l’adattamento appare come un processo infi- 
nitesimale di risposta alle continue modificazioni dell'ambiente. Sul piano biologico, se 
la risposta — limitata dalla plasticità di struttura e comportamento, nonché dal patri- 
monio genetico (cfr. gene, genotipo/fenotipo) — non è sufficientemente rapida, si ha 
l’estinzione dell’individuo (cfr. individualità) o della specie. In caso contrario, le nuo- 
ve caratteristiche acquisite (cfr. innato/acquisito) nel corso dei processi di mutazione 
e selezione naturale (cfr. mutazione/selezione) consentiranno all’organismo di trasmet- 
tere la propria eredità alla discendenza. Per spiegare l’enorme diversificazione delle spe- 
cie si deve ammettere la suddivisione dell'ambiente in nicchie ecologiche, nell’ambito 
delle quali avvengono evoluzione e adattamento. Bisogna infine tener presente che per 
quel che riguarda l’uomo (cfr. homo) le enormi possibilità di apprendimento e di tra- 
smissione culturale (cfr. natura/cultura) hanno rovesciato il rapporto, dando luogo 
all’adattamento dell’ambiente all’organismo e alle società umani. 


Evoluzione 


Sebbene il concetto di evoluzione venga ormai comunemente identificato 
con quello di evoluzione organica, la storia degli organismi viventi sulla Terra, 
la teoria dell'evoluzione della vita rappresenta soltanto un caso particolare 
di una visione del mondo più generale che si può definire «evoluzionismo ». 
L'ideologia dell’evoluzionismo, sviluppatasi negli ultimi duecento anni, ha per- 
meato le scienze naturali e sociali, comprese l'antropologia, la biologia, la co- 
smologia, la linguistica, la sociologia e la termodinamica. Si tratta di una con- 
cezione universale che ingloba secondo una scala gerarchica i concetti di cam- 
biamento, ordine, progresso e perfettibilità, anche se le teorie dei processi 
evolutivi non sempre ne comprendono tutti i gradini. Le teorie dell’evolu- 
zione del mondo inorganico, come la cosmologia e la termodinamica, in ge- 
nerale tengono conto soltanto del cambiamento e dell'ordine, mentre l’elabo- 
razione della struttura teorica delle teorie biologiche e sociologiche aggiunge : 
le idee di progresso e persino di perfettibilità. f 
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I. Cambiamento. 


Tutte le teorie evolutive, siano esse legate a fenomeni fisici, biologici o 
sociali, sono teorie del cambiamento. Lo stato attuale di un sistema è consi- 
derato diverso dagli stati passati, e prevedibilmente anche da quelli futuri. 
Ma la semplice affermazione della diversità tra passato, presente e futuro non 
costituisce di per sé una concezione evolutiva di carattere generale. Ancor pri- 
ma che le idee evolutive si diffondessero nel xIx secolo, era opinione ricono- 
sciuta che i sistemi naturali e sociali fossero soggetti a cambiamenti, ritenuti 
però alterazioni eccezionali in un universo di norma stabile e statico. Il mito 
del diluvio universale, espressione dell’intervento divino teso a distruggere il 
mondo vivente soltanto per ripopolarlo a partire da un manipolo di creature 
salvate per quel preciso scopo, era il prototipo di una teoria generale, non-evo- 
luzionistica del cambiamento. Il mondo, nella forma naturale come in quella 
sociale, era stato appositamente creato dal Volere Divino, e la sua organiz- 
zazione ne era una manifestazione. All’occorrenza, lo stato del mondo subivg; 
per intervento di Dio, un’alterazione, che rappresentava però un mutamento 
anormale in un universo altrimenti immutabile. Le sempre più frequenti sco- 
perte di resti fossili nel xvi e nel x1x secolo resero evidente che in varie epo- 
che certe antiche forme di vita si erano estinte, lasciando il posto a forme 
nuove. La risposta tipica a queste scoperte è quella di Biickland: «Durante la 
nostra indagine abbiamo trovato abbondanti prove sia dell’Inizio che della 
Fine di vari sistemi successivi di vita animale e vegetale; ognuno ci ha co- 
stretto ad attribuirne l’origine alla diretta azione dell’Interferenza Creativa: 
“Riteniamo sia innegabile che, nella transizione da una Terra popolata da 
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32. La creazione del mondo. Incisione di William Blake (1794). 
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un certo gruppo di animali allo stesso pianeta brulicante di forme di vita or- 
ganica completamente nuove, si individui una chiara manifestazione di po- 
tere creativo trascendente gli effetti delle leggi conosciute della natura” » [1836, 
I, p. 586]. 

TI diluvio di Noè venne integrato in una serie di inondazioni nella teoria 
del diluvismo che, a sua volta, faceva parte di un catastrofismo generale cor- 
redato di alluvioni ed effusioni laviche dovute a una periodica attività vul- 
canica. Nel campo dell’organizzazione sociale si suppose che le relazioni tra 
le classi fossero fissate per Volere Divino, ammettendo però la possibilità di 
modificazioni occasionali nello status sociale degli individui a seguito della con- 
cessione o del ritiro della Grazia da parte di Dio o dei suoi rappresentanti 
terreni, Carlo I governò Dei gratia, ma, come osservò Cromwell, la grazia di 
Dio gli venne presto a mancare, come dimostra la sua decapitazione. 

Non vi sono differenze fondamentali tra una teoria che postuli un pia- 
neta popolato in un sol colpo per effetto di un atto creativo, e un’altra che 
ammetta un certo numero di episodi analoghi. Tutte le teorie del cambiamen- 
to per intromissione occasionale di un potere superiore o di una forza straor- 
dinaria in un universo altrimenti statico si contrappongono alla concezione 
evoluzionistica, che identifica nel cambiamento il tratto regolare e caratteri- 
stico dei sistemi naturali e sociali. Gli unici aspetti invariabili dell'universo 
sono le leggi stesse del cambiamento. È questo il punto di vista dell’unifor- 
mismo, introdotto per la prima volta in campo geologico da James Hutton 
nel 17785, ed esteso da Lyell nei suoi Principles of Geology [1830-33]. Secondo 
l'ipotesi uniformista, i processi geologici di orogenesi ed erosione, responsa- 
bili dell’attuale morfologia terrestre, operano sin da quando l’acqua si è for- 
mata in quantità apprezzabile e continueranno a manifestarsi con le stesse 
conseguenze geotettoniche finché esisterà la Terra. Per quanto riguarda l’e- 
voluzione organica, si presume che i processi di mutazione, ricombinazione 
e selezione naturale siano stati il motore dell'evoluzione della vita sin dai pri- 
mordi, ancor prima dell’organizzazione della vita in cellule, e che permar- 
ranno, come garattere distintivo degli organismi viventi, sino all’estinzione del 
mondo abitato. Si ipotizza inoltre che la vita in altre parti del cosmo debba 
mostrare gli stessi aspetti dinamici. Credere alla visione evoluzionista significa 
credere all’instabilità e al moto costante dei sistemi nel passato, nel presente 
e nel futuro, poiché proprio questo moto è assunto a loro caratteristica essen- 
ziale. Questo concetto venne espresso nel xvIti secolo da Diderot per la na- 
scente rivoluzione borghese: «Tout change, tout passe, il n°y a que le tout 
qui reste» [1769, ed. 1831 p. 157]; e nel xx da Engels per l’ideologia rivoluzio- 
naria socialista: «Movimento nel senso più generale, concepito cioè come mo- 
do di essere, come attributo inerente alla materia, comprende in sé tutti i 
mutamenti e i processi che hanno luogo nell’universo, dal semplice sposta- 
mento fino al pensiero» [1873-86, trad. it. p. 85]. 

Il rafforzamento dell'ideologia del cambiamento come parte essenziale dei 
sistemi naturali fu la necessaria conseguenza di quella lenta ma profonda al- 
terazione nei rapporti sociali europei che va sotto il nome di rivoluzione bor- 
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ghese. La sostituzione del potere ereditario con quello derivante dalle attività 
imprenditoriali rese necessario il passaggio da un’ideologia legittimante incen- 
trata sulla stasi naturale e sulla stabilità ad una fondata sul mutamento inces- 


‘ sante. L’abbattimento delle ultime vestigia della società feudale, in cui con- 


tadini e possidenti erano indissolubilmente legati alla terra, l’influenza dei mer- 
canti, finanzieri e industriali, la crescente autorità, in Francia, della noblesse 
de la robe che si affiancava all’antica noblesse de l’épée — tutto era in contraddi- 
zione con una concezione globale che attribuiva a irregolari ridistribuzioni di 
grazia i rari e puramente occasionali cambiamenti di condizione sociale. D’al- 
tra parte, l’idea del cambiamento come aspetto essenziale dei sistemi naturali 
era inconcepibile in un mondo sociale di rapporti ereditari fissi. Gli esseri 
umani vedono nel mondo naturale un riflesso dell’organizzazione sociale che 
costituisce la realtà dominante della loro esistenza. Presupponendo la natura- 
lità del cambiamento, una teoria evoluzionista è veramente congeniale soltan- 
to in una società che sta mutando radicalmente. 


2. Ordine. 


La maggior parte dei teorici dell’evoluzionismo non ha ritenuto sufficiente 
il cambiamento, che pur rappresenta un aspetto necessario dell’ideologia evo- 
lutiva. Se si mescola ripetutamente un mazzo di carte da gioco, la sequenza 
delle carte continua a modificarsi: tuttavia in un certo senso non accade nulla. 
Le sequenze casuali di carte si assomigliano molto e l’unico modo per differen- 
ziare gli stati successivi del mazzo consiste nell’enumerare le carte. Bergson 
e Whitehead ritengono ad esempio che non si abbia alcuna evoluzione, poiché 
esistono soltanto stati successivi di caos, mentre un processo evolutivo deve 
creare nuovi stati di organizzazione. Secondo Whitehead, «la teoria materia- 
listica riduce l’evoluzione al ruolo di un altro termine per la descrizione dei 
cambiamenti dei rapporti esterni tra porzioni di materia. Non vi è nulla da 
evolvere, poiché un insieme di relazioni esterne è buono quanto qualsiasi altro. 
Vi può essere soltànto il cambiamento, non intenzionale e non progressivo » 
[1925, p. 157]. 

Quasi tutte le teorie evolutive tentano di rappresentare il risultato del pro- 
cesso evolutivo nei termini di una gradazione ordinata di stati piuttosto che 
di una semplice lista esauriente di attributi. Ad esempio gli organismi vengone 
descritti come più o meno complessi, più o meno omeostatici, dotati di un 
diverso grado di sensibilità alle variazioni ambientali per quanto riguarda la 
fisiologia o lo sviluppo. In tal modo si riduce nettamente il numero dei para- 
metri necessari per individuare i cambiamenti nel sistema, e al contempo le 
ampie, caotiche descrizioni del sistema diventano describioni ordinate lungo 
una scala di complessità, omeostasi, adattabilità all'ambiente, ecc. 

Uno dei più grossi problemi delle teorie evolutive consiste nella scelta delle 
scale su cui disporre gli stati evoluti del sistema. Una forma di ecologia evolu- 
tiva è la teoria della successione, secondo cui la composizione delle specie di 
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una comunità di organismi subirà mutamenti prevedibili nell'arco di periodi 
di tempo relativamente brevi, misurabili in generazioni. In determinate re- 
gioni si può raffigurare questa successione con un semplice elenco delle specie 
vegetali e della loro abbondanza relativa in periodi successivi. Nel New Eng- 
land, i campi abbandonati vengono in-un primo tempo occupati da varie 
specie erbacee, quindi da pini bianchi e poi da faggi, betulle, aceri e abeti ca- 
nadesi. Una descrizione di questo genere contiene soltanto una lunga teoria 
di cambiamenti. Si è cercato di dare maggiore incisività alla teoria della suc- 
cessione indicando, tra l’altro, le modificazioni 1) nel numero totale delle 
specie, 2) nella varietà, tenendo conto del numero delle specie e della loro 
frequenza relativa, 3) nella massa, considerando la taglia fisica di ciascuna 
specie e la relativa frequenza, o 4) nel rapporto tra produttività e biomassa. 
Queste misure non comprendono l’elenco effettivo delle specie o delle loro 
caratteristiche esclusive, ma piuttosto stabiliscono un parametro quantitativo 
in base al quale ordinare la composizione della comunità. Tuttavia non esiste 
alcun criterio a priori per decidere quale di questi parametri sia eventualmen- 
te «naturale» o anche soltanto utile da un punto di vista empirico. Per ope- 
rare una scelta sarebbe necessario disporre di una rappresentazione cinema- 
tica dell'evoluzione della comunità, esprimibile in funzione del parametro sta- 
bilito. In altre parole, dato un insieme di parametri che descrivono lo stato 
del sistema, E(t) al tempo #, dev'essere possibile indicare una legge di trasfor- 
mazione, 7, che traduca E(t) in E'(1+1): 


E'((+1)=TIE0): 


Ma non è possibile ricercare una simile legge di trasformazione senza avere 
un'idea abbastanza precisa dei parametri opportuni per la descrizione del si- 
stema, poiché non vi è alcuna garanzia di trovare una legge partendo da una 
descrizione arbitraria. Lo sviluppo di una legge di trasformazione evolutiva 
di un sistema e degli appropriati parametri di descrizione è un processo dia- 
‘ lettico che non può essere condotto sulla base di ipotesi aprioristiche sulla 
legge o sulla descrizione. L’ecologia evolutiva non ha compiuto significativi 
passi avanti in questa direzione proprio perché gli stati ordinati della descri- 
zione di comunità sono stati scelti arbitrariamente, tenendo conto pit del fa- 
scino intuitivo che dell'interazione costruttiva con l’edificio di una teoria ci- 
nematica. La genetica evolutiva ha bensi avuto maggiore successo nella messa 
a punto di teorie cinematiche del cambiamento evolutivo, ma soltanto perché 
ha rinunziato al tentativo d’introdurre una descrizione ordinata. La genetica 
evolutiva (0 genetica delle popolazioni) ha al suo attivo un’elaborata teoria 
del cambiamento nella frequenza dei geni in popolazioni come conseguenza 
di mutazioni, migrazioni, struttura riproduttiva di popolazioni e selezione na- 
turale; essa poggia però completamente su un ampio elenco, variabile nel 
tempo, dei diversi tipi genetici nella popolazione. Si sono dimostrati inutili 
tutti i tentativi di tracciare una rappresentazione ordinata di una popolazione 
(ad esempio la dimensione media, il tasso di riproduzione, o l’idoneità media 
degli individui che la compongono) descrivendone con una legge cinematica 
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le trasformazioni dinamiche. La definizione di Dobzhansky [1937] dell’evo- 
luzione come cambiamento nella composizione genetica di popolazioni è una 
definizione faute de mieux. In questi termini l’evoluzione corrisponde sempli- 
cemente all’eterno rimescolamento delle quattro fondamentali subunità mo- 
lecolari del DNA. 

Il requisito dell'ordine segna la linea divisoria tra le interpretazioni pura- 
mente meccanicistiche dei processi evolutivi, esemplificate dall’autorevole di- 
chiarazione di Dobzhansky, e quelle pervase da qualche elemento metafisico 
che, al limite, sfocia nell’evoluzionismo creativo di Bergson e Teilhard de Char- 
din. La disposizione ordinata degli stati successivi di una sequenza evolutiva 
comporta un concetto precostituito di ordine, una concezione umana storica- 
mente contingente. Nel caso del mazzo di carte, data l’equiprobabilità delle 
diverse sequenze, una distribuzione eterogenea di 5 carte ha esattamente 
la stessa probabilità di una scala reale, e tuttavia la comparsa di quest’ultima 
ci sorprende (e ci ricompensa). Le idee di ordine sono profondamente ideo- 
logiche, cosicché la descrizione dell'evoluzione come produttrice di ordine è 
necessariamente ideologica. In questo senso l’evoluzione non è un fatto né. 
una teoria, ma un modo di organizzare la conoscenza del mondo. 


3. Direzione. 


Supposto che si sia realizzata una descrizione ordinata degli stati in un 
processo evolutivo, diventa possibile attribuire all'evoluzione una direzione tem- 
porale. I fenomeni evolutivi sono quindi descritti sotto forma di aumento 0 
diminuzione unidirezionale di una certa caratteristica. Un’ipotesi evolutiva co- 
smologica sostiene che l’universo è in continua espansione; la termodinamica 
dice invece che l'entropia cresce. L’ecologia evolutiva è ricca di asserzioni sul- 
l’aumento nel tempo della complessità, della stabilità e del rapporto tra bio- 
massa e produttività, e sul decremento o incremento verso un valore interme- 
dio della varietà delle specie. In genetica evolutiva, si è proposto un aumento 
nel tempo del tasso riproduttivo della popolazione, delle sue dimensioni me- 
die e della idoneità media, mentre, per quanto riguarda l'evoluzione della vita 
lungo il tempo geologico, si è avanzata l’ipotesi che gli organismi si evolvano 
verso una maggiore complessità e una maggiore omeostasi fisiologica. La sto- 

iria della cultura umana non è legata soltanto al passaggio dalla caccia e rac- 
colta all'agricoltura primitiva, dall’agricoltura feudale all'industria capitalistica. 
I modi di organizzazione della produzione sono viceversa collocati su una scala 
graduata: si ricordi ad esempio il grado di divisione del lavoro (Durkheim) 
o il grado di complessità (Spencer). Soltanto il nucleo della geologix storica 
non è stato toccato da una teoria evolutiva direzionale. «I processi orogenetici 
ed erosivi, grazie ai quali le montagne vengono innalzate e poi lentamente 
ridotte dal vento e dall’acqua in una piatta pianura indistinta, soltanto per 
formare nuove montagne in un altro episodio orogenetico, formano un ciclo 
ripetuto privo di direzione generale. Periodi glaciali e interglaciali si alterna- 
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no ciclicamente provocando il sollevamento e l’abbassamento del livello del 
mare e un lungo ciclo di variazione di temperatura. Anche la recente teoria 
della tettonica a zolle, secondo cui grandi quantità di lava scaturiscono alla 
superficie attraverso imponenti spaccature sottomarine, è ciclica, poiché l’e- 
spansione dei fondali oceanici determina lo sprofondamento (subduzione) dei 
margini opposti delle principali zolle litosferiche nell'interno della Terra, ove 
il materiale subisce una nuova fusione. Si suppone che la quantità totale della 
crosta terrestre resti grosso modo costante durante il processo. Naturalmente, 
nel lunghissimo periodo, la Terra nel suo insieme deve raffreddarsi, e quindi 
tutti i processi geotettonici avranno un giorno termine, ma la scala temporale 
estremamente lunga di questa previsione la pone fuori dal dominio della geo- 
logia propriamente detta, proiettandola ai limiti della cosmologia e della ter- 
modinamica, con le loro teorie generali di direzionalità. 

La ricerca di una direzione nell’evoluzione è strettamente legata al postu- 
lato dell’ordine. In realtà, la scelta dell’adatta descrizione ordinata degli stati 
evolutivi è in larga misura l’effetto più che la causa delle decisioni relative 
alla direzione, benché in qualche raro caso il riconoscimento dell’unidirezio- 
nalità di un processo evolutivo lungo un determinato insieme di stati ordinati 
possa essere semplicemente una diversa formulazione delle equazioni dinami- 
che basilari del processo. Nella fisica classica le leggi del moto dei corpi pos- 
sono essere espresse, modificando i parametri, sotto forma di leggi della mi- 
nimizzazione dell'energia potenziale. In senso ancora più lato, i movimenti 
dei corpi e l’ottica classica possono entrambi rientrare nel principio della mi- 
nima azione di Fermat, e i manuali di fisica del x1x secolo erano talora redatti 
in questi termini. Attingendo alla tradizione fisica, gli evoluzionisti hanno cer- 
cato il modo di parametrizzare le equazioni dell'ecologia delle popolazioni o 
della genetica delle popolazioni in modo da presentarle come principî di mas- 
simizzazione o minimizzazione. Ne è esempio il teorema fondamentale della 
selezione naturale di Fisher [1930], per cui l’idoneità media di una popola- 
zione è in costante aumento. Sfortunatamente il teorema si rivela un po’ meno 
«fondamentale» di quanto pretendesse l’autore, poiché è applicabile soltanto 
in limitati casi specifici. Analogamente, gli ecologi hanno tentato d’individua- 
re, nelle equazioni delle interazioni tra specie, principî di minimizzazione di ri- 
sorse inutilizzate o di massimizzazione di efficienza, ma queste rielaborazioni, 
anche quando riescono, si dimostrano, al pari del teorema fondamentale di 
Fisher, valide soltanto in casi particolari. L’enunciazione di tali principî ha 
portato alla reificazione del risultato matematico; con conseguenti afferma- 
zioni spesso confuse o inesatte sul mondo materiale. Il principio che i muta- 
menti genetici in una popolazione soggetta a selezione naturale si traducano 
nell’aumento dell'idoneità media della popolazione, anche nelle eccezionali cir- 
costanze in cui si dimostra valido, esprime soltanto l’idoneità relativa degli 
individui facenti parte della popolazione e non avanza alcuna previsione sulla 
sopravvivenza assoluta e sulla capacità riproduttiva della popolazione. Di fatto, 
spesso accade che una popolazione, dopo aver subito la selezione naturale, 
non sia più numerosa, né abbia un tasso riproduttivo più elevato, ma si trovi 
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magari nella situazione opposta. Tuttavia il principio dell'aumento dell’ido- 
neità relativa è stato concretizzato dagli evoluzionisti, i quali suppongono che 
le specie diventino, in un certo senso, più idonee in assoluto per effetto della 
selezione naturale (si veda l’articolo «Adattamento» in questa stessa Enciclo- 
pedia). 

Più spesso succede che non si possano rimaneggiare le equazioni cinema- 
tiche dei processi evolutivi in termini di un cambiamento direzionale di qual- 
che variabile ordinata, che sembra proporsi intuitivamente, o, ancora, più so- 
vente, che il processo non ammetta alcuna. equazione cinematica. Tra tutti 
i processi evolutivi, soltanto l'evoluzione genetica delle popolazioni e la termo- 
dinamica statistica hanno una struttura matematica solida. Altre discipline, 
ad esempio l’ecologia evolutiva, ricorrono abbondantemente alla matematica, 
ma la dinamica su cui poggiano le loro strutture matematiche è del tutto ipo- 
tetica, tanto che le loro teorie sono finzioni elaborate (pur se a volte conten- 
gono molte verità). In assenza di una esatta teoria dell’evoluzione, i processi 
evolutivi ricevono un'etichetta direzionale a priori, frutto di preesistenti orien- 
tamenti ideologici. : 

La scala cui più spesso si fa ricorso è la complessità. Si presume che, du--. 
rante l’evoluzione organica e sociale, organismi e società siano divenuti più 
complessi. Spencer, nei First Principles, dichiarò che l'evoluzione dell’univer- 
so, della vita organica e della società umana si è sviluppata dall’omogeneo 
all’eterogeneo, dal semplice al complesso. Gli evoluzionisti moderni sono in 
gran parte d’accordo. I vertebrati, e in particolare i mammiferi, sono reputati 
più complessi dei batteri e, poiché sono comparsi sulla scena evolutiva dopo 
gli organismi unicellulari, se ne deduce che la complessità dev'essere aumen- 
tata. Il cervello è ritenuto l'organo piti complicato, e quindi la specie umana, 
col suo cervello straordinariamente complesso, deve rappresentare lo stadio 
evolutivo più avanzato. Strettamente connessa all’idea di complessità crescen- 
te è la teoria secondo cui gli organismi moderni contengono, rispetto a quelli 
primitivi, un maggior numero d’informazioni sull'ambiente, accumulatesi du- 
rante il processo evolutivo nelle strutture complesse delle specie progredite.. 
Il supposto aumento d’informazione e complessità è in ultima analisi ritenuto 
un'eccezione alla seconda legge della termodinamica, che pretende un incre- 
mento generale di entropia e omogeneità, associato a una diminuzione di com- 
plessità per randomizzazione. Gli evoluzionisti vedono nell’accumulo di «ne- 


gentropia», di complessità e informazione, la proprietà esclusiva che distin- 


gue i sistemi viventi dal mondo inorganico. 

11 presunto aumento di complessità e informazione nel corso dell’evolu- 
zione non poggia su dati oggettivi e scaturisce, in parte, da una buona giose 
di confusione. In primo luogo, come va misurata la complessità di un orga- 
nismo? In che senso un mammifero è più complesso di un batterio? I mam- 
miferi, dotati di molti tipi di cellule, tessuti e organi, sono sotto questo pro- 
filo più complessi, ma i batteri sono in grado di effettuare molte reazioni bio- 
sintetiche che sono andate perdute durante l’evoluzione dei vertebrati, come 
ad esempio la sintesi di certi amminoacidi: da questo punto di vista rivelano 
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dunque una maggiore complessità. Non sembra che i vertebrati in generale 
abbiano con altri organismi un numero d’interazioni dirette superiore ai bat- 
teri, alle prese coi propri parassiti, predatori, competitori e simbionti. D'altro 
canto, anche se accettassimo una semplice variazione strutturale come indice 
di complessità, non sapremmo ordinarla, né tantomeno assegnarle una me- 
trica. Da un punto di vista strutturale, un mammifero è più complesso di 
un pesce? Eppure sono trascorsi trecentosettanta milioni di anni tra l’origine 
dei pesci al termine del Cambriano e la comparsa dei primi mammiferi nel 
Cretaceo. Dando per scontato l’aumento della complessità strutturale, è pos- 
sibile razionalizzarlo a posteriori elencando le caratteristiche che compaiono 
più tardi nell’evoluzione (ad esempio un metencefalo molto grande) e dichia- 
randole più complesse. L’evidente circolarità di questo procedimento non ne 
ha impedito una diffusa utilizzazione. 

Una seconda difficoltà sul valore della complessità come direzione nell’e- 
voluzione nasce dalla confusione tra «organismi inferiori» moderni e organi- 
smi ancestrali. I batteri attuali non sono i progenitori degli odierni vertebrati, 
ma il prodotto di più di un miliardo di anni di evoluzione cellulare. Possiamo 
ammettere che forme strutturalmente più complesse siano più recenti nella 
sequenza evolutiva e si siano evolute da forme meno elaborate, senza però 
sostituirsi a queste ultime, ma coesistendo con loro. L’evoluzione non può 
essere il passaggio dal meno al più complesso în generale, poiché una descri- 
zione di questo genere non dice nulla sui milioni di anni di evoluzione nell’am- 
bito dei gradi di organizzazione. La stessa confusione regna in antropologia. 
I popoli moderni «primitivi» non sono gli antenati delle civiltà «progredite », 
e non sappiamo quale fosse la struttura sociale nei gruppi umani ancestrali 
preistorici. Poiché i Boscimani del Kalahari possiedono una tradizione storica 
lunga quanto quella di qualsiasi altro gruppo umano, il giudicarne la società 
meno evoluta della nostra implica una decisione aprioristica sulla successione 
degli stadi da assumere come descrizione dell’evoluzione sociale e costringe 
a postulare che l’evoluzione sociale di certi gruppi si sia arrestata. La scala 
di confronto cessa cosi di essere una sequenza temporale e diventa una mi- 
sura contemporanea regolata dall'epoca della comparsa sulla scena storica. La 
differenza tra livelli contemporanei basati sulla prima apparizione e sequenze 
rigorosamente storiche distingue la teoria evolutiva organica da una teoria so- 
ciale quale il materialismo storico. Nella teoria dell'evoluzione organica nulla 
esige la sostituzione di stadi più antichi con livelli più recenti di organizza- 
zione e vi sono forti motivi ecologici teorici per prevedere una coesistenza. 
All’opposto, la teoria storica marxista predice l'adozione finale generalizzata 
di un certo modo di produzione, anche se per lunghi periodi potranno coesi- 
stere, in contrapposizione, sistemi diversi. 

Una terza difficoltà consiste nell’uguagliare la complessità all’informa- 
zione. Non è affatto chiaro come si debba misurare l'informazione in una 
struttura. L’unica proposta concreta per gli organismi consiste nel conside- 
rare i geni come un codice costituito da parole di tre lettere in un alfabeto di 
quattro lettere e di calcolare quindi l'informazione nel «messaggio» gene- 
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tico totale per ciascun organismo mediante le formule di Shannon. In questo 
modo però si arriverà alla conclusione che molti invertebrati possiedono più 
informazione di molti vertebrati, e che alcuni anfibi sono più complessi di 
Homo sapiens. Il problema è che complessità e informazione non sono esatta- 
mente, ma soltanto metaforicamente, equivalenti. Senza dubbio è attraente par- 
lare di «informazione » sull'ambiente «codificata» nella complessità strutturale 
e fisiologica degli organismi, ma si tratta di asserzioni confinate al regno della 
fantasia. 

La confusione s’ingigantisce nel caso in cui si tenti di stabilire un legame 
tra le nozioni metaforiche di complessità e d’informazione e la seconda legge 
della termodinamica. Il concetto di entropia venne introdotto nel corso del 
xIx secolo per indicare una proprietà dell’universo in perpetuo aumento. Nel- 
la forma macroscopica originaria della termodinamica, ciò significava sempli- 
cemente che i livelli energetici medi delle diverse regioni dell’universo diver- 
ranno sempre più simili, cosicché dalla loro interazione si potrà trarre sempre 
meno lavoro utile. La teoria cinetica dei gas e, in seguito, la meccanica stati- 
stica diedero una nuova formulazione al principio, stabilendo che in una re- ; 
gione definita di spazio l’energia cinetica delle molecole dovrebbe avere alla ‘ 
fine una distribuzione identica a quella di qualsiasi altra regione, in quanto 
le connessioni tra le varie regioni dovrebbero portare a una randomizzazione 
delle molecole e a una ridistribuzione delle energie per effetto di collisioni. 
Gli evoluzionisti hanno interpretato nel modo sbagliato questa teoria, dedu- 
cendo non già che i raggruppamenti di molecole dovrebbero avere la stessa di- 
stribuzione energetica, ma che tutte le molecole“dovrebbero avere la stessa 
energia cinetica; inoltre, hanno fatto confusione tra energia cinetica ed ener- 
gia gravitazionale ed elettromagnetica e hanno supposto l’esistenza di una se- 
conda legge generale in grado di garantire che tutte le molecole nell’universo 
si disporranno ad uguali intervalli in uno stato finale informe e disordinato. 
Credendo in un universo fisico indirizzato a una morte statica piuttosto che 
a un equilibrio termodinamico nel quale continui il moto molecolare, non sor- 
prende che gli evoluzionisti individuino nell’evoluzione organica la negazione 
di quella fisica. In realtà l'evoluzione degli organismi, indipendentemente dalle 
sue altre caratteristiche, deve uniformarsi ai cambiamenti entropici nell’uni- 
verso fisico. Attualmente gli organismi viventi sfruttano la differenza di ener- 
gia cinetica esistente tra le varie regioni di spazio per sostentarsi e riprodursi, 


contribuendo al contempo ad accrescere l'entropia. La vita non può esistere 


senza energia libera e la sua evoluzione è vincolata da esigenze termodinamiche. 

La termodinamica evolutiva, con la sua direzionalità incorporata nella se- 
conda legge, assomiglia superficialmente a un’altra cosmologia direzionale, «fa 
teoria dell’universo in espansione. Secondo questa cosmogonia, l’universo si 
formò più di dieci miliardi di anni or sono in una limitata regione di spazio, 
e tutta la materia venne creata in un’immane esplosione iniziale. La materia 
continua a espandersi in tutte le direzioni attorno al punto di origine, cosic- 
ché l'universo andrà sempre più rarefacendosi. La diffusione è però soltanto 
globale e non comporta la disgregazione di singoli ammassi di materia, quali 
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ad esempio i pianeti. La cosmologia dell’universo in espansione, pur direzio- 
nale, ha perciò un contenuto storico specifico, in quanto gli accumuli acci- 
dentali di materia risultanti dall'evento unico originario continueranno a esi- 
stere, tenuti insieme da forze gravitazionali ed elettromagnetiche. 

Tuttavia, anche in termodinamica e cosmologia l’ipotesi della direzione uni- 
forme è stata messa in discussione. Recentemente, Bondi, Hoyle e Gold hanno 
proposto teorie non-direzionali. Una di queste ipotizza che si abbia una con- 
tinua creazione di materia, di modo che, nonostante l'espansione dell’universo, 
la densità media resti costante. Un’alternativa è un universo oscillante, carat- 
terizzato da un’espansione-contrazione ciclica a lungo periodo. In campo ter- 
modinamico si è ipotizzato che l’entropia possa crescere soltanto localmente 
e decrescere in altre regioni di spazio cosi da garantire uno stato stazionario 
globale. 

L’ipotesi che l'evoluzione organica conduca a un aumento di complessità 
s'intreccia al concetto di omeostasi, introdotto da Cannon nel 1932 come prin- 
cipio fisiologico generale. Gli organismi presentano una varietà di caratteri- 
stiche fisiologiche, strutturali e comportamentali che concorrono a mantenere 
determinati stati fisiologici a livello costante a dispetto delle fluttuazioni am- 
bientali. I mammiferi conservano una temperatura corporea costante entro 
un’amplissima gamma di temperature ambientali variando il tasso metabolico, 
la dilatazione dei vasi sanguigni, l'erezione dei peli corporei, la sudorazione, 
la frequenza della respirazione e via dicendo. In generale, l’omeostasi è la 
regolazione di quelle caratteristiche la cui costanza è essenziale alla sopravvi- 
venza, regolazione ottenuta grazie alla modificazione di altre caratteristiche in 
risposta a segnali provenienti dall'ambiente. Gli ecologi evolutivi hanno esteso 
il concetto a intere comunità di specie legate l’una all’altra dalla predazione 
e dalla competizione. Se l’erba si dirada a causa di fluttuazioni nella piovosità, 
il tasso di riproduzione degli erbivori subirà un abbassamento, che a sua volta 
si rifletterà sul numero dei predatori: l’effetto netto sarà la stabilizzazione della 
comunità su un piano numerico temporaneamente più basso, senza che alcuna 
specie vada incontro all’estinzione. Si pensa che l’omeostasi aumenti. nel corso 
dell'evoluzione perché dà luogo alla stabilità, e si ritiene che tutti i processi 
dinamici sfocino in una stabilità dinamica, ossia nel ritorno di un sistema allo 
stato precedente dopo una perturbazione. 

Complessità e omeostasi sono interrelate nella teoria evolutiva attraverso 
la stabilità. Praticamente tutti i teorici moderni dell’evoluzione, e in partico- 
lare gli ecologi evolutivi, hanno sostenuto che la complessità porta alla sta- 
bilità. La complessità viene a sua volta visualizzata come una conseguenza 
di intense interazioni tra molti elementi diversi con funzioni differenti. Ad 
esempio, è da tempo opinione diffusa che la comunità di specie più resistente 
alle perturbazioni sia quella caratterizzata da una gran varietà di predatori, 
competitori, decompositori e fonti alimentari primarie, tutti fittamente colle- 
gati nella dinamica delle rispettive popolazioni. Ciò significa, d’altra parte, 
che la coesistenza di varie associazioni di organismi conferisce una maggiore 
stabilità, e quindi anche la diversità è vista come una direzione dell’evoluzio- 
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ne. L’intera struttura metateorica della moderna teoria evolutiva si fonda sul 
legame tra questi concetti. Diversità di forma e funzione, insieme a forte in- 
terdipendenza dei diversi elementi, sono i componenti della complessità, che 
a sua volta conduce alla stabilità attraverso una maggiore omeostasi. L’evo- 
luzione porta a una sempre maggiore diversità, complessità, omeostasi e sta- 
bilità del mondo vivente, a fronte di un ambiente fisico via via più uniforme, 
semplificato e caotico. 

L'aspetto straordinario di questa costruzione concettuale è l’assenza di ba- 
si evidenti sia pratiche sia teoriche. Già abbiamo fatto rilevare i problemi insiti 
nella misura della complessità e nella dimostrazione di un suo incremento nel 
corso dell’evoluzione. Da quando ha avuto inizio la vita, senza dubbio la di- 
versità è aumentata, nel senso che la varietà di organismi diversi è oggi superio- 
re rispetto al Cambriano sia per numero di specie che per tipo di habitat 
occupati. Ma sono trascorsi trecentocinquanta milioni di anni da quando i 
vertebrati invasero la terraferma e centocinquanta milioni di anni da quanto 
s’impadronirono degli ambienti aerei, mentre gli insetti occuparono tanto le 
terre emerse quanto il dominio atmosferico almeno trecento milioni di anni . 
fa. Gruppi differenti hanno raggiunto in epoche diverse il culmine della di- 
versità, misurato dal numero di generi o di famiglie, e un esame del complesso 
dei reperti fossili ci rivela che negli ultimi centocinquanta milioni di anni non 
si è registrato alcun evidente aumento nella diversità globale tassonomica o 
ecologica. Gli orientamenti a lungo termine che sembrano emergere per grup- 
pi particolari, come ad esempio il lento ma incessante aumento del numero 
delle famiglie di molluschi bivalvi negli ultimi cinquecento milioni di anni, 
sono dovuti in parte alla prassi tassonomica, in parte alla maggior probabilità 
di scoprire fossili più recenti, e in parte alla frantumazione del superconti- 
nente di Pangea, iniziatasi circa duecentocinquanta milioni di anni fa, che au- 
mentò nettamente la varietà degli habitat marini come evento storico tempo- 
raneo. Se i continenti attuali si riuniranno nuovamente in futuro, inevitabil- 
mente si avrà un declino nella diversità dei molluschi marini. Col metro di 
misura dei cambiamenti ecologici anziché di quelli evolutivi, la successione : 
della composizione delle specie in ambienti terrestri e acquatici temporanea- 
mente alterati mostra nei vari casi sia aumenti sia diminuzioni di diversità. 
Certamente non è possibile alcuna generalizzazione empirica. A livello teorico 
la situazione è ancora più straordinaria. Nonostante la ripetuta affermazione 
che una maggiore complessità e diversità determina una maggiore stabilità, 
nessun ragionamento rigoroso è stato avanzato a sostegno di questo teorema 
e, viceversa, recenti studi matematici e numerici nella teoria dell’ecologia delle 
comunità e nella genetica delle popolazioni hanno dimostrato esattamente l’op- 
posto. Se ad esempio si definisce la complessità di una comunità come pro- 
dotto del numero delle interazioni tra specie per l’intensità delle interazioni, 
un aumento della complessità per aggiunta di altre specie o per intensifica- 
zione delle interazioni corrisponde a una diminuzione della probabilità che 
la comunità sia stabile nei confronti delle perturbazioni. 

Soltanto in un contesto ideologico è possibile comprendere il tentativo di 
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individuare nella diversità, complessità e stabilità gli orientamenti evolutivi. 
Laddove mutamento e movimento furono le idee intellettuali dominanti della 
rivoluzione borghese, a legittimare il rovesciamento degli antichi rapporti di 
classe, il consolidamento di quella stessa rivoluzione a cavallo tra il xx e il 
xx secolo ha reso necessaria una visione diversa, conforme a una società da 
poco stabilizzata. Nella scienza, come già nella società, si dovette addomesti- 
care il cambiamento. Il risultato è stato il rilievo dato dalle moderne teorie 
evolutive alla stabilità dinamica. I singoli elementi nel sistema possono mu- 
tare posizione, ma il sistema nella sua globalità resta in uno stato stazionario, 
esattamente come gl’individui possono salire e scendere nella scala sociale, 
mentre la gerarchia dei rapporti sociali resta invariata. Per i teorici sociali, la 
rivoluzione borghese fu l’ultimo stadio in un’evoluzione che portò dalle ge- 
rarchie artificiali e instabili ad una struttura sociale naturale fondata sul li- 
bero movimento degl’individui in base alle loro capacità innate. La società 
che ne è scaturita presenta una grande complessità, con un’immensa divisione 
del lavoro e interazioni assai forti tra le sue componenti. Si presume inoltre 
che la stabilità del moderno ordine sociale sia assicurata proprio dalle com- 
plesse interazioni esistenti tra le singole unità, ognuna dipendente dalle altre. 
La descrizione dell'evoluzione dei sistemi biologici rispecchia la supposta evo- 
luzione dell’attuale società borghese. Come ironica conseguenza di questa con- 
cezione si nota che il movimento di difesa dell'ambiente dei nostri giorni si 
è servito delle preoccupazioni relative alla stabilità e complessità delle comunità 
naturali di specie per opporsi all'espansione di quello stesso sistema capita- 
listico di produzione che ne forgiò l’ideologia. 

Nel xx secolo si è registrato uno spostamento generale di accento dalla 
direzionalità dell'evoluzione alle teorie dello stato stazionario. In cosmologia 
le teorie della creazione perpetua e dell’espansione-contrazione postulano che 
l'universo si trovi in uno stato stazionario a lungo termine o in un’oscillazione 
ciclica. Le teorie termodinamiche ammettono che l’entropia possa subire sol- 
tanto aumenti localizzati nello spazio-tempo. Le teorie dell’evoluzione orga- 
nica s’interessano oggi essenzialmente di stabilità e di equilibrio dinamico. 
La letteratura della genetica evolutiva teorica e dell’ecologia evolutiva è quasi 
interamente dedicata alla scoperta delle condizioni di equilibrio stabile di geni 
e specie, o al tentativo di sceverare varie teorie specifiche dei fenomeni nell’i- 
potesi che questi siano in equilibrio stabile. Ad esempio, negli ultimi trent'anni 
la genetica evolutiva si è essenzialmente occupata di stabilire se l’osservata 
variazione genetica tra individui sia mantenuta dalla selezione naturale, o sia 
la conseguenza di ripetute mutazioni di varianti genetiche non selezionate. 
I seguaci delle due correnti si basano su un’elaborata analisi matematica e 
su un complesso trattamento statistico dei dati, partendo dal presupposto che 
le popolazioni in natura si trovino in uno stato di equilibrio che non reca 
tracce della storia passata. Al pari del moderno pensiero sociale borghese, la 
concezione evolutiva contemporanea nega la storia presupponendo l’equilibrio. 

L’importanza attribuita all’equilibrio deve tuttavia conciliare l’evidenza di 
un'evoluzione che continua a manifestarsi. Dai reperti fossili non si può ar- 
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guire che la formazione e l'estinzione delle specie sia cessata o abbia per lo 
meno subito un rallentamento, e i tassi di mutamento morfologico nell’am- 
bito delle linee evolutive restano alti, anche negli orizzonti fossili pivi recenti. 
Se l’evoluzione e l’adattamento continuano a operare, come può il mondo es- 
sere in uno stato stazionario? La risposta è che l’ambiente degli organismi 
si modifica costantemente, continuando a decadere rispetto al contingente adat- 
tamento delle specie. Secondo questo punto di vista, l’ininterrotta evoluzione 
degli organismi si limita a stare al passo con il mutare di un ambiente che si 
degrada; nulla però accade su scala globale. Data la mobilità del bersaglio, 
nessuna specie potrà mai adattarsi perfettamente, ma tutte le specie estinte 
sono vicine al valore ottimale. Le specie si estingono se il tasso di evoluzione 
è troppo lento per seguire abbastanza da vicino la dinamica dell’ambiente. 
In questo modo la moderna teoria evolutiva risolve quella che potrebbe sem- 
brare una contraddizione tra l’osservazione di un’evoluzione incessante e l’e- 
sigenza ideologica di un complesso di organismi stabile e ottimale. 


4. Progresso. 


L'opinione degli evoluzionisti del xIx secolo era completamente diversa. 
Per loro evoluzione significava progresso, movimento dal peggio al meglio, 
dall’inferiore al superiore. L’idea di progresso non comporta soltanto una teo- 
ria della direzione, ma anche un giudizio morale. Un orientamento di pensiero 
che desse per scontato che l'evoluzione organica porti a un aumento di com- 
plessità non sarebbe progressista se non si fondasse su una teoria generale del 
valore. Nelle idee di progresso evolutivo di rado il moralismo viene alla su- 
perficie, nascondendosi di solito nell’ipotesi che la specie umana rappresenti 
la più elevata e perfezionata espressione della natura. La maggior parte degli 
evoluzionisti moderni hanno cercato di eliminare dalle loro teorie il morali- 
smo antropocentrico, ma alcuni, come Teilhard de Chardin, sono ritornati al 
progressivismo del xIx secolo. Quando Chardin afferma che l’Uomo è l’unico 
parametro assoluto dell’evoluzione [1963], intende non soltanto evoluzione or- 
ganica, ma cosmica. Si sente un’eco della divisione di Whitehead degli eventi 
naturali in sei tipi, dei quali «l’esistenza umana, corpo e mente» è il più 
alto, seguito dagli altri animali, dalle piante, e cosf via sino alle particelle ato- 
miche. L'uomo è il capo indiscusso. Le parole d’ordine del progressivismo 
sono la superiorità dell’uomo nel cosmo, dell’uomo industriale nell'economia 
mondiale e dell’uomo liberale democratico nella società. Siamo dunque in pre- 
senza di un tipo di biologia whig che incanala tutta l’evoluzione verso l’uomo 
imprenditore. 

Il portavoce più influente del progresso evolutivo nel «rx secolo, Herbert 
Spencer, identificò il progresso con il cambiamento: «Dai più antichi mu- 
tamenti cosmici rilevabili agli ultimi risultati della civiltà, troviamo sempre 
che il progresso consiste essenzialmente nella trasformazione dell’omogeneo 
nell’eterogeneo» [1857, p. 447]. Spencer sostiene inoltre che questa trasfor- 
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mazione si è verificata nelle arti, nelle forme di organizzazione politica, nel 
linguaggio, nei rapporti economici e nella storia della vita organica. Ma egli 
non giustifica altrimenti la qualità progressista del cambiamento, affermando 
che qualunque mutamento, in qualsiasi direzione è, per sua natura, progressi- 
sta, «una necessità benefica». Il contrasto tra la fede spenceriana nel progres- 
sivismo intrinseco del cambiamento e l’attuale fede nella stabilità e nell’equi- 
librio dinamico, ove le specie combattono una battaglia di retroguardia contro 
un ambiente minaccioso, è il contrasto tra la borghesia rivoluzionaria ottimi- 
sta, impegnata nella distruzione dei vecchi rapporti sociali restrittivi nel xIX 
secolo, e un capitalismo arroccato e tuttavia pronto al combattimento, che 
afferma la propria stabilità e permanenza di fronte a una situazione globale 
in via di deterioramento, nel xx secolo. 

Anche da un altro punto di vista le sequenze evolutive sono considerate 
progressiste e l'elemento moralistico scaturisce direttamente dall’ideologia eco- 
nomica. Darwin mise in particolare evidenza la «perfezione» degli organi (ad 
esempio l'occhio, con i suoi complessi dispositivi per mettere a fuoco l’imma- 
gine variando la quantità di luce introdotta e correggendo l’aberrazione) come 
prova rigorosa della sua teoria dell'evoluzione per selezione naturale. La teo- 
ria evolutiva non intendeva spiegare soltanto la manifesta diversità degli or- 
ganismi — l’origine delle specie — ma anche l’ovvia realtà di organismi adattati 
e meravigliosamente idonei all'ambiente naturale. Il concetto di adattamento 
si risolve nell'esistenza di certi «problemi», posti agli organismi dal mondo 
esterno, che l’evoluzione ha il compito di «risolvere», come un ingegnere ca- 
pace di aggirare un ostacolo progettando una macchina. L’occhio rappresenta 
cosi una soluzione al problema della visione, le ali al volo, i polmoni alla respi- 
razione. Lasciando da parte la grande difficoltà di decidere quali «problemi» 
siano proposti dalla natura, o per quale «problema» un particolare organo rap- 
presenti una «soluzione» (si veda l’articolo «Adattamento» in questa stessa 
Enciclopedia), resta la questione di stabilire quanto sia valida una «soluzione» 
per un dato «problema». È necessario un criterio di ottimalità per poter giu- 
dicare un processo evolutivo sulla base della sua capacità di portare l’organi- 
smo vicino all’optimum. L’attuale teoria evolutiva ipotizza che si possano spe- 
cificare le condizioni più favorevoli per particolari situazioni e che si possa 
attribuire all'evoluzione una direzione che spinge gli organismi verso le «so- 
luzioni» ottimali per determinati «problemi». Poiché i «problemi» si modi- 
ficano costantemente, sia pure di poco, nessuna specie si trova mai esattamente 
all’optimum, ma le specie ancora esistenti hanno raggiunto «soluzioni» quasi 
ottimali e migliorerebbero la loro idoneità se l’ambiente restasse costante per 
un periodo sufficiente. Di fatto, la teoria dell’ottimizzazione, nelle sue varie 
versioni, compresa la teoria dei giochi, è stata presa a prestito dalle scienze 
economiche e politiche per avanzare previsioni e spiegazioni nell’evoluzione 
organica, sostituendo le teorie puramente cinematiche della genetica e del- 
l'ecologia delle popolazioni. Nelle teorie cinematiche si costruisce un impianto 
previsionale matematico o numerico partendo da un certo numero di ipotesi 
fondamentali sul meccanismo dell’ereditarietà o sulle regole elementari della 
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crescita di popolazioni, e quindi si elabora presuntivamente la traiettoria del 
processo. Nelle teorie dell’ottimizzazione non vi è cinematica. Si suppone che 
l’evoluzione conduca un sistema all’optimum, che viene poi descritto e raffron- 
tato allo stato del sistema. 

La realizzazione pratica del programma di ottimizzazione richiede una teo- 
ria generale dell’ottimalità che gli evoluzionisti hanno prelevato direttamente 
dall'economia del capitalismo. Si presume che gli organismi lottino per acca- 
parrarsi risorse in via di diminuzione - postulato introdotto da Darwin dopo 
aver letto l’Essay on the Principle of Population di Malthus. L'organismo deve 
investire tempo ed energia per impadronirsi delle risorse e reinveste i pro- 
fitti in parte per acquisire nuovi rifornimenti e in parte per riprodursi. Il 
successo maggiore arride all'organismo che si appropria del massimo surplus 
netto da investire in una fruttuosa riproduzione. Esistono dunque due cri- 
teri di ottimalità: la spesa della minima quantità di energia per unità di risorsa 
acquisita e la destinazione alla riproduzione della frazione più elevata di sur- 
plus conquistato, che dipende dalla disponibilità di eccedenze sufficienti alla 
nuova acquisizione. In pratica i problemi di assegnazione ottimale delle ri- , 
sorse vengono trattati ricorrendo a criteri di minimo tempo o di massima resa. 
Un problema tipico è la ripartizione del tempo negli uccelli che raccolgono 
cibo e lo portano per il consumo al nido (foraggiatori a nicchia centrale). In 
natura si riscontra una certa distribuzione delle dimensioni delle particelle ali- 
mentari. Se l’uccello s’interessa soltanto delle particelle più grandi, il tempo 
impiegato può essere tale da non ricompensare a sufficienza l’energia dedi- 
cata alla perlustrazione e al ritorno; d’altra parte, se si accontenta del primo 
boccone incontrato, c’è il rischio che questo sia troppo piccolo per assicurare 
un guadagno netto. In teoria, l’uccello sceglierà una distribuzione particellare 
tale da rendere massimo il profitto netto per unità di tempo. Tuttavia una 
certa percentuale del tempo dev'essere dedicata alla guardia del nido, poiché 
lunghi periodi di assenza lasciano la prole esposta ai predatori. La teoria del- 
l'ottimizzazione in campo evolutivo parte dal presupposto che la distribuzione 
del tempo sarà vicina al valore ottimale per massimizzare l'investimento totale 
nella riproduzione, ossia nello sviluppo dell'azienda. Nelle teorie di questo 
genere il criterio di ottimalità è rappresentato dal rendimento, o del tempo 
impiegato o dell’energia investita; non sembra però che gli evoluzionisti, la 
cui adesione a queste norme sociali è assoluta, abbiano mai preso coscienza 
del significato moralistico e ideologico di espressioni quali «rendimento», «spre- 
co», «massimo profitto da investimento », «impiego ottimale del tempo». 


5.  Perfettibilità. 

I contemporanei di Darwin credevano che il progresso evolutivo portasse 
a «quella perfezione di struttura e coadattamento che giustamente suscita la 
nostra ammirazione» [Darwin 1859, trad. it. p. 78]. A conclusione dell’Origin 
of Species, Darwin afferma che «poiché la selezione naturale lavora esclusi- 
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vamente mediante il bene e per il bene di ciascun essere, tutte le qualità del 
corpo e della mente tenderanno a progredire verso la perfezione » [ibid., p. 553]. 
In precedenza si era però dimostrato più cauto: «La selezione naturale non 
produrrà la perfezione assoluta, né ritroviamo mai, per quanto possiamo giu- 
dicare, questo alto livello in natura» [:bid., p. 260]. Darwin' sapeva che la per- 
fezione universale dell’adattamento pretenderebbe la variazione necessaria e 
richiederebbe che le relazioni ambientali dell'organismo restassero costanti per 
lunghi periodi. Poiché nessuna delle due condizioni è sicura, la perfezione 
non è inevitabile, benché i caratteri «tendano a progredire verso la perfezione ». 
Darwin non era dunque lontano dal punto di vista panglossiano, che vede un’e- 
voluzione sfociante nel «migliore dei mondi possibile» e che caratterizza buona 
parte del pensiero dell’evoluzionismo del xx secolo in materia di adattamento. 

In considerazione della teoria dell'ambiente dinamico, la perfettibilità non 
implica che l'evoluzione cessi al raggiungimento della perfezione. L’organi- 
smo perfettamente omeostatico, capace di sopravvivere meglio di qualsiasi for- 
ma specializzata in ogni ambiente, è ritenuto un’impossibilità biologica, anche 
se talora si tende a identificarlo con la specie umana, per la sua capacità cul- 
turale. Al di fuori del dominio della biologia, le teorie evolutive comprendono 
il postulato di uno stato finale verso il quale converge il sistema. La termodi- 
namica, a parte le teorie relative allo stato stazionario, ci dice che l'entropia 
va crescendo ovunque, cosicché in definitiva l'universo raggiungerà uno stato 
stazionario di entropia massima in cui non si potrà produrre lavoro per inte- 
razione termica. La teoria cosmologica direzionale più generale avanza la stes- 
sa previsione per un universo in espansione, includendo le forme di energia 
radioattive e termonucleari. Le teorie evolutive dei sistemi sociali, in parti- 
colare il marxismo e alcune delle sue varianti, sono esplicitamente progressi- 
ste e perfezioniste. Uno stadio di accumulazione primitiva di capitali ottenuto 
attraverso la pirateria e lo sfruttamento di schiavi, servi della gleba e risorse a 
buon mercato di regioni periferiche, è seguito da una rivoluzione borghese, e la 
spaccatura dei rapporti feudali e schiavisti dall’introduzione della democrazia 
liberale. Ne deriva uno scatenamento di forze produttive, che a sua volta con- 
durrà alla rivoluzione e alla democrazia proletarie, e all'eliminazione finale del- 
le classi sociali. Vi sarà ancora una differenziazione degli individui nei model- 
li di attività sociale e esistenza personale: «Da ciascuno secondo la sua ca- 
pacità, a ciascuno secondo le sue esigenze », ma l’entropia del sistema sociale 
sarà massimizzata. Il parallelo con l’equilibrio termodinamico è sorprendente. 


6. Il background del darwinismo. 


Per comprendere lo sviluppo della moderna.teoria dell'evoluzione organi- 
ca è necessario in primo luogo rendersi conto del fatto che Darwin fu l’apice 
e non il punto di partenza dell’evoluzionismo del xIx secolo. Quando, nel 
1859, comparve On the Origin of Species, la concezione evolutiva permeava 
già le scienze naturali e sociali. La cosmologia evolutiva ha le sue fondamenta 
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nei kantiani Principî metafisici della scienza della natura (Metaphysische Anfangs- 
griinde der Naturwissenschaft) del 1786, e nell’ipotesi nebulare di Laplace 
del 1796. Il principio di Hutton dell’uniformismo comparve nel 1785 e di- 
venne il punto di vista dominante in geologia dopo che Lyell lo adottò come 
tesi centrale nei Principles of Geology, nel 1830. La termodinamica evolutiva 
nacque grazie a Sadi Carnot nel 1824 e raggiunse la piena maturità nel 1851 
col lavoro di William Thomson. Nelle scienze sociali, enorme fu l'influenza 
di Spencer, il quale poté affermare [1857] che i filologi ammettono ormai uni- 
versalmente che i linguaggi non hanno avuto un'origine artificiale o soprannatu- 
rale, ma hanno subito un’evoluzione. D'altra parte, la storia della religione, 
della filosofia, della scienza, delle belle arti, delle tecniche industriali, dimo- 
stra l’esistenza di una successione di stadi. 

La letteratura inglese della prima metà del x1x secolo era profondamente 
impregnata dell’ideologia evoluzionista. Intorno al 1840 Tennyson scrisse, nel- 
l'elogio In Memoriam (parte 56, stanza 1), che la natura non conservava «il 
tipo», ma che «Da rupi spaccate, da pietre di cava, | Natura grida: ‘Sono 
scomparse migliaia di specie, | Non mi curo di nulla, tutto scomparirà” », e 
il suo poema epico IdylIs of the King stabilisce che «l’ordine antico muta;: 
cedendo al nuovo». La distruzione dell’ordine antico è descritta da Dickens 
in Dombey and Son (1846) e in Bleak House (1852) e costituisce il tema cen- 
trale di Hard Times (1854). 

La biologia fu l’ultimo settore della vita intellettuale a incorporare le ipo- 
tesi evolutive, in parte per la loro diretta minaccia alle idee di unicità e su- 
periorità della specie umana. Tuttavia prima del 1859 il concetto di evoluzio- 
ne organica, pur non dominando, aveva una buona diffusione. Il nonno di Char- 
les Darwin, Erasmus Darwin, pubblicò a cavallo del secolo Zoonomia (17794) 
e The Temple of Nature (1803), immagini romanticizzate ma notevolmente 
prescienti dell’origine e dell’evoluzione delle forme viventi, uomo compreso. 
Tra il 1794 e il 1830, in Francia, Lamarck e Geoffroy Saint-Hilaire misero 
a punto due teorie dell’evoluzione organica che si contrapposero al poderoso 
tentativo del barone Cuvier di spiegare le testimonianze fossili sulla base di 
ripetute alluvioni. Nel 1857 Spencer spezzò una lancia a favore dell’evoluzio- 
ne della vita fondandosi sulla generalità del principio dell'evoluzione in ogni 
altro campo. Lo stesso Darwin, nella terza edizione dell’Origin of Species (1861), 
delineò un abbozzo storico dei precedenti scritti sull'evoluzione organica. 

Non soltanto l’ambiente intellettuale, ma anche quello familiare e poli- 


tico rafforzarono in Darwin l’ideologia del cambiamento e del movimento. Il 


nonno materno, Josiah Wedgwood, aveva iniziato come povero apprendista 
ed era divenuto un grande magnate dell’industria, prototipo della nuova clas- 
se di industriali self-made. Il nonno paterno, Erasmus, apparteneva al circolo 
sociale dei nuovi industriali delle Midlands, di cui facevano parte Wedgwood, 
James Watt, James Keir e Matthew Boulton. Erasmus era un self-made man 
e suo figlio, padre di Charles, ricevute quaranta sterline, costruî una fortuna 
con le proprie mani, in un’epoca in cui primo ministro fory era Robert Peel, 
nipote di un contadino divenuto venditore ambulante. Darwin s’imbarcò sul 
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Beagle al culmine delle agitazioni per la Reform Bill del 1832, e all’epoca delle 
rivoluzioni del 1848 aveva già sviluppato buona parte delle idee contenute 
nell’Origin of Species. 


7.  Darwinismo e materialismo. 


La diffusione dell’evoluzionismo, conseguente alla rivoluzione politico-eco- 
nomica, sfociò in una grave contraddizione con l’antica tradizione intellettuale, 
ereditata da Platone e Aristotele, conforme al vecchio ordine mondiale statico. 
Era la concezione del tipo ideale, secondo la quale gli oggetti reali nel mondo 
erano manifestazioni imperfette di modelli ideali sottostanti. Gli ideali erano 
privi di forma materiale, ma, studiando gli oggetti reali, era possibile intra- 
vederli «attraverso uno specchio, confusamente ». L'obiettivo dello studio scien- 
tifico era la comprensione dei tipi ideali e il problema della scienza consisteva 
nel riuscire a dedurre questi tipi nonostante le loro imperfette manifestazioni 
nel mondo. Da questo approccio tipologico discende che la variazione tra og- 
getti appartenenti a un determinato tipo è ontologicamente diversa dalla va- 
riazione tra tipi. Le differenze tra gli oggetti compresi in un tipo sono frutto 
di «perturbazioni» che, pur potendo avere un certo interesse intrinseco se- 
condario, sono essenzialmente una distrazione, mentre lo studio dei tipi ri- 
velerà la struttura fondamentale dell’universo. I corpi ideali di Newton, va- 
ganti nello spazio vuoto, erano un esempio di tipi che astraevano il moto idea- 
le da quello reale, lasciando da parte l’attrito, l’inelasticità, l'occupazione di 
uno spazio finito da parte della massa, onde costruire le leggi «fondamentali » 
del moto. Per quanto riguarda gli organismi viventi, ogni specie era conside- 
rata un «tipo», ideale, di cui i singoli membri in natura erano manifestazioni 
imperfette. Ancor oggi il «tipo» è utilizzato in tassonomia. Ogni collezione 
possiede un certo individuo che viene designato come standard sul quale con- 
frontare in futuro tutti gli altri individui della specie. In pratica tutti i cam- 
pioni presenteranno variazioni rispetto al tipo e può talora accadere che l’e- 
semplare di cui si dispone sia del tutto atipico rispetto alla specie. La moderna 
prassi tassonomica si è in parte liberata della tradizione chiamando in causa 
gli olotipi, popolazioni di campioni le cui caratteristiche statistiche sono con- 
siderate rappresentative della specie come gruppo. 

La teoria dei tipi ideali mise a fuoco la problematica per la teoria evolu- 
tiva predarwiniana: come fanno gli organismi a passare da un tipo all’altro o, 
in alternativa, come si possono formare nuovi tipi? Il fatto che tutti gli orga- 
nismi derivassero da altri organismi rendeva il problema ancora più difficile, 
poiché, nel processo di riproduzione continua, un determinato istante deve 
contrassegnare il passaggio di materiale vivente da un tipo all’altro, ovvero 
in un certo istante un nuovo tipo deve venire alla luce ed essere rappresentato 
da una forma materiale che, nel momento precedente, era appartenuta a un 
tipo diverso. Vennero proposte due soluzioni generali, entrambe poco soddi- 
sfacenti sia dal punto di vista fisico che da quello metafisico. La teoria di La- 
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marck supponeva che gli organismi mutassero tipo molto lentamente, per ac- 
cumulo di piccole differenze durante il tempo di vita degli individui. Ad esem- 
pio, poiché la giraffa allungava il collo per giungere alle foglie più alte, i suoi 
discendenti avrebbero avuto un collo leggermente pit lungo, che a sua volta 
si sarebbe ulteriormente sviluppato, e cosî via. La trasformazione si verifica- 
va in quanto l’animale sentiva il bisogno di una maggiore quantità di cibo 
e questa esigenza determinava un cambiamento di forma che costituiva una 
risposta adattativa. Il mutamento risultante doveva venire incorporato nell’e- 
redità dell’organismo. Poiché era opinione corrente che i vegetali non avver- 
tissero sensazioni di bisogno, Lamarck non vi applicò la sua teoria, indebo- 
lendone il fascino già agli occhi dei contemporanei. Geoffroy Saint-Hilaire 
ipotizzò invece che i tipi cambiassero improvvisamente, all’epoca della ripro- 
duzione, sulla base di grossi salti strutturali piuttosto che per accumulo di 
piccole variazioni. La forza motrice dei repentini cambiamenti non venne chia- 
rita, né la teoria servi a comprendere l’ovvia natura adattativa delle differenze 
tra organismi. Uno dei principali argomenti a favore della creazione divina 
delle specie era che gli organismi erano apparentemente progettati in modo 
da adattarsi agli ambienti che li ospitavano. Una teoria accettabile dell’evo- 
luzione dovrebbe spiegare l’adattamento e al contempo offrire un meccani- 
smo convincente per l’origine di nuove varietà. All’epoca della comparsa del- 
Origin of Species non era ancora stata risolta in modo soddisfacente la con- 
traddizione tra il mutamento, richiesto dall’ideologia evoluzionista, e la fis- 
sità dei tipi, rivendicata dall’idealismo platonico-aristotelico. 

La rivoluzione intellettuale darwiniana non risiede nella teoria dell’evo- 
luzione degli organismi (già ampiamente accettata), ma nel rigetto dell’idea- 
lismo platonico-aristotelico e nel totale riorientamento della problematica del- 
l'evoluzione. Anziché considerare la variazione tra individui ontologicamente 
diversa dalla differenza tra specie e concentrare gli studi sulla diversità tra 
specie idealizzate, Darwin reputò ontologicamente legate le differenze inter- 
specifiche e intraspecifiche. Egli si rivolse soprattutto alle differenze tra indi- 
vidui, esaminando in particolare le diversità reali e materiali tra oggetti fisici 
concreti: gli organismi viventi. Darwin sostituf le entità ideali — le specie — 
con le entità materiali -- gli individui e le popolazioni — come corretti oggetti 
di studio. L’intuizione rivoluzionaria di Darwin fu la trasformazione delle dif- 
ferenze tra individui nell’ambito di una specie in differenze tra specie nello spazio 


‘e nel tempo. La problematica della teoria evolutiva, valida ancor oggi, s’incen- 


trò allora nel tentativo di individuare il meccanismo di questa trasformazione. 


8. La teoria darwiniana. 

Posto che il cambiamento evolutivo sia il risultato della trasformazione del- 
la variazione tra individui in variazione tra specie e delle successive altera- 
zioni delle specie nel tempo, restano da trovare una forza motrice e una de- 
scrizione del meccanismo che le consenta di operare per trasformare la varia- 
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zione. In altri termini, c'è bisogno di una dinamica e di una cinematica. Darwin 
le forni entrambe. La forza postulata da Darwin fu la selezione naturale, deri- 
vante dalla lotta per la sopravvivenza. Concepiî l’idea della selezione naturale leg- 
gendo nel 1838 il notissimo Essay on the Principle of Population (1798), in cui 
Malthus sosteneva che la popolazione umana aumentava in progressione geome- 
trica, mentre i mezzi di sussistenza crescevano soltanto in progressione aritme- 
tica determinando perciò una lotta per il loro accaparramento. Per Darwin co- 
me per Alfred Russel Wallace, autori di due teorie contemporanee dell’evoluzio- 
ne per selezione naturale, la lotta per l’esistenza di Malthus era applicabile a 
tutte le specie. Ma la teoria della selezione naturale (e la stessa espressione 
metaforica «selezione naturale») nasce indipendentemente dagli studi condotti 
da Darwin su Malthus. Darwin iniziò On the Origin of Species con un capitolo 
dedicato alla variazione allo stato domestico e proseguf con un capitolo paral- 
lelo sulla variazione allo stato di natura. Il primo capitolo assolve due funzio- 
ni: illustra l'immensa varietà di forme latente in una specie, esponendo i dati 
accumulati sui piccioni, sui bovini e sugli alberi da frutta in modo da po- 
ter tracciare nel capitolo successivo un parallelo con la situazione in natura; 
spiega l’origine delle varie razze in base al processo di selezione deliberata: 
«La chiave del problema sta nel potere dell’uomo di operare una selezione 
accumulativa: la natura fornisce variazioni successive, e l’uomo le accumula 
nelle direzioni che gli sono utili» [1859, trad. it. p. 101]. Una considerazione 
sul domesticamento lega quindi intimamente i concetti di variazione e sele- 
zione. A questo punto è chiaro che, per passare dal domesticamento alla na- 
tura, bisogna trovare un corrispettivo del «potere dell’uomo di operare una 
selezione accumulativa». Qui si rivela ancora una volta il materialismo di Dar- 
win. Anziché chiamare in causa una forza misteriosa, una Natura personifi- 
cata, egli deriva il principio della selezione naturale dalla lotta per la sopravvi- 
venza che scaturisce dall’eccessivo tasso di riproduzione in un mondo di ri- 
sorse finite. Facendo propria la concezione vittoriana dei rapporti tra uomini 
e donne, Darwin estese poi l’analogia con la lotta umana, al di là delle inten- 
zioni di Malthus, al principio della selezione sessuale. In base a questa teoria, i 
maschi gareggiano per conquistare le femmine, sia escludendo fisicamente i com- 
petitori, sia ricorrendo a esibizioni di corteggiamento per rendersi più attraenti. 

Proponendo una forza materiale diretta grazie alla quale la «natura» può 
«scegliere » tra diverse variazioni per produrre tipi più idonei, e concentrando 
i suoi studi sulla variazione individuale, Darwin creò un meccanismo evolu- 
tivo antitetico alle semplici spiegazioni di Lamarck e Geoffroy. II meccanismo 
è compendiato in tre proposizioni: 


1) Gli individui di una determinata specie presentano variazioni fisiolo- 
giche, morfologiche e comportamentali — il principio della variazione. 

2) 1 figli assomigliano in media più ai genitori che a individui non impa- 
rentati — il principio dell'eredità. 

3) Varianti diverse lasciano un numero diverso di discendenti — il prin- 
cipio della selezione naturale. 
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Da questi tre principî discende automaticamente la necessità dell’evolu- 
zione. Ammesso che i figli mostrino una maggiore somiglianza con i genitori, 
se una particolare variante lascia una prole più numerosa di un’altra, si regi- 
strerà un mutamento della composizione della popolazione nella generazione 
successiva. Col trascorrere del tempo la popolazione si arricchirà sempre più 
nella variante dotata di più elevato tasso riproduttivo, e la specie subirà un 
progressivo cambiamento. Abbiamo cosi una cinematica del processo evolu- 
tivo. La dinamica è fornita dalla lotta per l’esistenza. Il motivo per cui certe 
varianti hanno una progenie più numerosa risiede nella loro maggiore capa- 
cità di appropriarsi delle scarse risorse e di reinvestirle nella produzione di 
figli. La superiore efficienza è una manifestazione del più elevato livello di 
perfezione tecnica per la «risoluzione» del «problema» posto dall’ambiente. 
Il meccanismo rende cosî ragione non soltanto del cambiamento, ma anche 
dell'adattamento. Lamarck e Geoffroy erano stati viceversa soltanto in grado 
di dare spiegazioni ad hoc. L’ereditarietà dei caratteri acquisiti di Lamarck, 
pur costituendo un meccanismo possibile per l'evoluzione, non aveva basi em- 
piriche. Inoltre, la necessità di fornire un’interpretazione all’evoluzione adat- 


tativa costrinse Lamarck ad appellarsi a una metafisica «spinta interna» al sod-. 


disfacimento dei bisogni. La teoria della saltazione di Geoffroy poteva per 
lo meno trovare un solido terreno nell’osservazione occasionale in natura di 
individui grossolanamente diversi: questi mutanti, per lo più mostruosi, non 
trovavano però posto in una teoria priva di un meccanismo che consentisse 
il passaggio dalle variazioni individuali alle trasformazioni delle specie. Se in 
qualche modo la forma variante riuscisse a riprodursi, si formerebbe una nuo- 
va specie, ma da un postulato di questo genere non deriverebbe alcuna alte- 
razione nelle specie esistenti. 

È interessante rilevare che nella teoria di Darwin mancano entità presunte 
ma inosservabili, quali forze, campi, atomi. Non vi sono corpi astratti e idea- 
lizzati che seguano percorsi ideali dai quali si distaccano, in misura più o 
meno rilevante, i corpi reali. La rivoluzione newtoniana del xv secolo, in 
cui l’idealizzazione svolgeva un ruolo centrale ed essenziale, venne completa- 
mente cancellata, nello spirito e nel metodo, dalla rivoluzione darwiniana del 
xIX secolo, realizzata proprio facendo piazza pulita dei concetti metafisici e 
concentrandosi sulla reale varietà tra gli oggetti naturali. 

La teoria della selezione tra variazioni è di per sé incompleta come spie- 
gazione dell’evoluzione, in primo luogo perché non si occupa dell’origine della 
variazione. Questo problema si dimostrò estremamente imbarazzante per Dar- 
win. Se la selezione determina la riproduzione differenziale di varianti diverse, 
in definitiva la popolazione della specie dovrebbe identificarsi uniformemente 
col tipo più adatto tra quelli disponibili all’inizio del processo. Ma in tal caso 
verrebbe a mancare la variazione per un’ulteriore evoluzione. L'evoluzione dar- 
winiana per selezione tra varianti è un processo autonegante, che consuma il 
combustibile, ossia la variazione, di cui si nutre e distrugge cosi i presupposti 
per un ulteriore sviluppo. Supporre che l'evoluzione avesse operato per mi- 
lioni di anni e che avrebbe continuato ad agire in futuro significava ammet- 
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tere (il che era palesemente assurdo) che tutte le variazioni selezionate nella 
storia della vita fossero presenti dall’inizio, oppure accettare l’esistenza di un 
meccanismo per la produzione di nuova variazione. Darwin si mantenne sulle 
generali, sostenendo che l’alterazione delle condizioni ambientali induceva una 
variazione specifica al tipo di organismo, e sottintendendo che le variazioni 
indotte fossero ereditabili. In secondo luogo, anche postulando un meccanismo 
per l'origine della variazione, non se ne chiariva l’ereditarietà. Darwin si di- 
mostrò alquanto dubbioso sulla natura dell’ereditarietà. In Variation of Ani- 
mals and Plants Under Domestication (1868), egli presentò la «teoria provvi- 
soria della pangenesi», che postulava un grande numero di «gemmule» invi- 
sibili staccatesi da vari organi e in qualche modo assemblate negli organi ri- 
produttivi. La teoria non richiederebbe un meccanismo particolareggiato del- 
l’ereditarietà, a meno di sollevare ancora il problema della variazione. Darwin 
credeva che i caratteri dei figli, mescolandosi per via ereditaria, fossero inter- 
medi tra quelli dei genitori, ma un’ereditarietà di questo tipo porterebbe a 
una rapidissima riduzione di variazione nella specie come diretta conseguen- 
za della riproduzione sessuale, esattamente come la mescolanza di vari pig- 
menti si traduce in un’unica tonalità. Questa contraddizione non venne risolta 
in maniera soddisfacente sino alla riscoperta degli esperimenti di Gregor Mendel 
nel 1900, 

In terzo luogo, la teoria della selezione tra variazioni può spiegare la lenta 
trasformazione di una specie nel tempo, ma non è in grado, da sola, di giusti- 
ficare la suddivisione di una specie in linee diverse. La diversificazione po- 
teva essere spiegata soltanto dettagliando meglio la distribuzione geografica 
della specie. Se alcuni membri di una specie colonizzano un habitat nuovo 
e distinto, poniamo un'isola, in cui è probabile che le condizioni ambientali 
differiscano da quelle normali per la specie, la selezione naturale produrrà 
una nuova varietà (insulare) che, a causa dei nuovi adattamenti, potrà magari 
non riuscire più a incrociarsi riproduttivamente con la popolazione principale. 
AI processo di speciazione per isolamento geografico, oggi considerato la fonte 
primaria di diversificazione, Darwin attribui particolare importanza nell’Origin 
of Species, ipotizzandolo anche in gruppi sparsi su ampie aree con molte si- 
tuazioni ecologiche diverse, anche quando tra le popolazioni locali non esi- 
steva alcuna netta discontinuità geografica. La moderna teoria evolutiva ten- 
de a dare meno importanza alla speciazione nelle specie a distribuzione qua- 
i continua, ma indubbiamente in queste circostanze il processo si è mani- 
estato. 


9. La teoria genetica dell’evoluzione. 


La riscoperta, nel 1900, dell’articolo di Mendel sull’ereditarietà (scritto nel 
1865) e la rapida accettazione della teoria particolata dell’ereditarietà, pur ri- 
solvendo un problema logico del darwinismo, crearono un conflitto storico. 
Il problema logico era la conservazione della variazione ereditabile nonostante 
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la riproduzione sessuale. La caratteristica essenziale dell’ereditarietà mende- 
liana è che i geni riuniti in un individuo dopo la fecondazione di un uovo, 
subiranno una separazione nei gameti. La dimostrazione mendeliana della ri- 
segregazione degli elementi genetici nella discendenza degli ibridi implicava 
che la variazione genetica della popolazione potesse essere mantenuta inde- 
finitamente in una popolazione a riproduzione sessuale. Il conflitto storico nac- 
que a causa dell’iniziale insistenza della genetica mendeliana sulla separazio- 
ne delle differenze osservabili tra individui con geni mendeliani differenti. Il 
darwinismo teorizzava la trasformazione delle specie per lento accumulo di 
lievi differenze fisiologiche e morfologiche; il mendelismo insisteva sull’ere- 
ditarietà di ampie e discrete differenze fisiologiche e morfologiche. Le due 
costruzioni parvero irriconciliabili sinché Fisher dimostrò, dapprima nel 1918 
e più in generale con un’opera apparsa più tardi [1930], che il lento cambia- 
mento della composizione di popolazioni era del tutto compatibile con l’ere- 
ditarietà mendeliana a patto che le differenze genetiche fossero piccole e che 
i tipi genetici in questione possedessero una morfologia o una fisiologia varia- 
bile con l’ambiente (entrambi i requisiti sono in generale soddisfatti). È no- 


tevole il fatto che l'essenza della teoria darwiniana non sia stata modificata, 


dallo sviluppo della genetica moderna. Tutte le intuizioni contenute nell’Origin 
of Species sono state ampliate e arricchite da una corretta teoria dell’eredita- 
rietà, che consente di descrivere con maggiore precisione la cinematica del- 
l'evoluzione, risolvendo al contempo alcuni dei problemi che la descrizione 
comporta. 


g.1. La variazione e le sue modulazioni. 


La teoria genetica dell’evoluzione fornisce un meccanismo dettagliato per 
l’origine della variazione, la sua trasmissione da genitori a figli e la sua modu- 
lazione nel tempo e nello spazio. La fonte ultima di variazione è la mutazione 
dei geni, che assicura un gran numero di forme alternative (alleli) dello stesso 
gene (si veda l’articolo « Mutazione/selezione » in questa stessa Enciclopedia). 
Il numero potenziale degli alleli per un determinato gene è elevatissimo, poi- 
ché il tipico gene che specifica un enzima o proteina contiene approssimati- 
vamente cinquecento elementi sequenziali, ciascuno dei quali può determi- 
nare nella proteina la collocazione di un amminoacido scelto tra venti diversi 
(si veda l’articolo «Gene» in questa stessa Enciclopedia). Non si sa affatto come 
molte di queste 205° forme possano codificare una proteina funzionante, ma 
le prove di cui si dispone indicano che alcuni geni sono in realtà presenti 
con più di cinquanta forme alternative nelle popolazioni naturali di una spe- 
cie in un determinato momento. Le mutazioni da una forma genica all'altra 
si verificano con frequenza bassa, dell’ordine di una ogni centomila cellule 
riproduttive per ogni gene in organismi pluricellulari. Poiché tali organismi 
possiedono all’incirca centomila geni diversi, si può dire, con molta approssi- 
mazione, che ogni neonato porta una nuova mutazione per qualcuno dei suoi 
geni. Il tasso di mutazione genica è sensibile alla temperatura e può essere 
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aumentato dalla presenza di certi prodotti chimici nell'ambiente, ma non esi- 
ste alcun legame diretto tra il mezzo esterno e il tipo di mutazioni che si ma- 
nifestano. La mutazione è perciò un processo casuale per quanto concerne la 
qualità, in contrasto con l’ipotesi lamarckiana, secondo la quale specifiche alte- 
razioni ereditarie venivano indotte da specifiche esigenze della vita dell’orga- 
nismo. 

Oltre a produrre stati alternativi di geni già esistenti, il processo mutazio- 
nale comprende la formazione di materiale genetico aggiuntivo per duplica- 
zione dei geni già esistenti e successiva mutazione dei geni duplicati. In questo 
modo l’evoluzione accresce la varietà delle funzioni genetiche. Questo pro- 
cesso è molto più raro della mutazione genica, ma non ne conosciamo l’effet- 
tiva consistenza. 

Un processo secondario di creazione di variazione genetica è la ricombi- 
nazione di geni da diverse linee parentali nella formazione di gameti riprodut- 
tivi (si veda l'articolo « Eredità » in questa stessa Enciclopedia). Due individui, 
rispettivamente con geni del tipo A;B, e A,B,, grazie alla ricombinazione ne- 
gli organi riproduttivi dei figli, possono cosî avere nipotini con combinazioni 
genetiche A,B, e A,B,. Il tasso di ricombinazione in linea generale è di diversi 
ordini di grandezza maggiore delle mutazioni, e quindi costituisce la fonte 
più immediata di nuova variazione. In questo modo, tipi diversi di variazione 
genetica, sorti indipendentemente in linee familiari differenti di una specie, 
si possono associare in un nuova linea. L'evoluzione dell’occhio non richiese 
ad esempio l'intervento di mutazioni del cristallino in individui già provvisti 
dei geni per un’iride perfezionata. Grazie alla ricombinazione, i geni per una 
migliore struttura del cristallino e quelli per un’iride perfezionata poterono 
incontrarsi nella stessa linea. La ricombinazione di mutazioni uniche viene 
in generale considerata della massima importanza nell'evoluzione della ripro- 
duzione sessuale. 

Mutazione e ricombinazione presentano un carattere duplice e contraddit- 
torio che le rende entrambe necessarie e distruttive nei confronti del processo 
evolutivo. Da un lato, la mutazione è la sorgente finale di variazione per il 
processo selettivo, e la ricombinazione aumenta lo spettro di variazione dispo- 
nibile riunendo nuove mutazioni non legate tra loro; dall'altro, essendo ca- 
suali rispetto alla qualità della variazione, mutazione e ricombinazione distrug- 
gono varianti utili con la stessa frequenza con cui le creano. I processi di 
generazione della variazione sono processi di randomizzazione, mentre la se- 
lezione è un processo di organizzazione. La selezione porta organizzazione nel- 
linsieme di mutazioni correntemente disponibile, ma nuove mutazioni e ri- 
combinazioni degradano quella stessa organizzazione. Se Lamarck avesse avuto 
ragione, la contraddizione non sussisterebbe, dal momento che i bisogni del- 
l'organismo avrebbero suscitato una variazione di tipo adattativo anziché una 
variazione casuale. ; 

Data la natura casuale di mutazione e ricombinazione, molti organismi han- 
no sviluppato un controllo parziale della produzione della variazione, che in 
una certa misura indebolisce l’effetto della contraddizione. A livello del mec- 
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canismo genetico, alcune specie alternano la riproduzione sessuale e asessuale 

in risposta ai cambiamenti ambientali. Se la crescita può avvenire in condi- 

zioni favorevoli e costanti, la specie si riproduce per via agamica, sopprimen- 

do la ricombinazione e mantenendo le combinazioni geniche che sono già state 

selezionate nell'ambiente esistente; se l’ambiente subisce un mutamento dra- 

stico, si induce la ricombinazione sessuale onde rendere immediatamente ac- 

cessibili alla selezione nuove combinazioni. La variazione viene quindi pro- 

dotta quando è necessaria e soppressa quando il suo effetto randomizzante 

sarebbe distruttivo, anche se la produzione basilare di variazione per muta- 

zione continua secondo il suo tasso caratteristicamente basso. A livello dello 

sviluppo esiste un secondo controllo della variazione manifesta. La variazione 

genetica tra organismi non coincide con la variazione fenotipica, vera mani- 

festazione dei caratteri morfologici, fisiologici e. comportamentali. Il fenotipo 

di un organismo consegue allo sviluppo dall’uovo fecondato in una determi- 

nata sequenza di ambienti, sotto l'influsso di certi insiemi di geni. Il fatto 

che una differenza genetica specifica tra individui si esprima come differenza 

fenotipica dipende dalla natura dell'ambiente in cui si svolge l’ontogenesi e , 
anche dai processi generali di sviluppo influenzati per via genetica. Molti pro- ‘. 
cessi di sviluppo sono tamponati o canalizzati in modo che risulti lo stesso 
fenotipo nonostante eventuali differenze nell'ambiente o in geni specifici. Tut- 
tavia, come accade in tutti i sistemi tamponati, se la perturbazione è sufficien- 
temente intensa la capacità equilibratrice viene sopraffatta e l’ontogenesi del- 
l'organismo prende una via diversa. In condizioni di estremo stress, le diffe- 
renze tra genotipi si manifestano a livello fenotipico, laddove in condizioni 
«normali» la canalizzazione maschera la fondamentale variazione genetica tra 
individui. Ad esempio, entro normali limiti di temperatura tutti gli individui 
appartenenti a una specie di mammiferi sono in grado di mantenere la tem- 
peratura corporea ad un valore preciso e costante. Sottoposti a calore o freddo 
eccessivo, alcuni tipi genetici vedranno però alterata più di altri la capacità 
di controllare la temperatura. Grazie alla canalizzazione, gli effetti dirompenti 
e randomizzanti di mutazioni e ricombinazioni sono soppressi a livello del 
fenotipo, a meno che particolari sollecitazioni li rivelino e li rendano disponi- 
bili per la selezione naturale. 

Un terzo processo di produzione di variazione è la migrazione di individui 
da una popolazione locale di una specie a un’altra, o l’occasionale introduzione 
«di geni di una specie in un’altra per ibridazione. In entrambi i casi vengono 
immesse come variazione casuale determinate combinazioni geniche non se- 
lezionate all’interno della popolazione. Anche qui si verifica una certa modu- 
lazione ambientale della randomizzazione. La dispersione è spesso provocata 
da condizioni ambientali avverse, e talune specie producono forme disperse 
specializzate (ad esempio, esemplari alati di un insetto ‘normalmente attero) 
come conseguenza evolutiva, non genetica, di condizioni di stress. L’intro- 
duzione di geni di una specie in un’altra, che richiede la rottura delle normali 
barriere alla fertilizzazione per incrocio e la sopravvivenza della progenie ibrida, 
sovente nasce da un ambiente anormale. Nelle piante, ad esempio, la radicale 
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distruzione di un habitat può formare una zona adatta alla sopravvivenza di 
ibridi che erano incapaci di prosperare in condizioni ponnali negli habitat 
delle specie parentali. 

L'esistenza di meccanismi per la modulazione della vitae di varia- 
zione in risposta alle modificazioni ambientali ha incoraggiato lo sviluppo, nel- 
la teoria evolutiva, di una tendenza panglossiana a considerare adattativi tutti 
i fenomeni. Si sostiene cosi che la selezione naturale ha creato i fenomeni 
dell’alternanza di generazioni sessuali e asessuali, canalizzazione, rottura del- 
le barriere all’ibridazione in ambienti sottoposti a stress, allo scopo d’intro- 
durre o sopprimere la variazione genetica in funzione della situazione contin- 
gente. Lamarck è quindi uscito dalla porta per rientrare dalla finestra. Anche 
se la produzione di variazione è di fatto modulata, in certi organismi, da al- 
cuni dei meccanismi descritti, in generale la ricombinazione, la migrazione 
e la mutazione procedono secondo tassi insensibili ai requisiti adattativi delle 
specie e contrari agli effetti della selezione naturale. 


9.2. La selezione naturale. 


Nella teoria genetica dell'evoluzione, selezione naturale significa che geno- 
tipi diversi hanno, in media, un numero diverso di discendenti. L’idoneità 
riproduttiva differenziale può derivare da sopravvivenza differenziale, diffe- 
rente fertilità degli individui accoppiati, tassi differenziali di accoppiamento 
o tassi differenziali di sviluppo, consentendo a certi genotipi di produrre più 
generazioni per unità di tempo. Se un certo genotipo presenta una maggiore 
idoneità riproduttiva, la sua frequenza aumenterà nella popolazione, soppian- 
tando i genotipi con idoneità minore e determinando un miglioramento del- 
l'idoneità media della popolazione. Se il genotipo più adatto è in origine un 
mutante o un ricombinante raro in una popolazione altrimenti omogenea, il 
suo aumento per effetto della selezione naturale porterà in un primo tempo 
a una crescita della variazione genetica nella popolazione, sino a quando i 
genotipi vecchi e nuovi raggiungeranno la stessa frequenza; ma in seguito, 
continuando a diffondersi il genotipo favorito, la variazione genetica subirà 
nuovamente un decremento e infine scomparirà quando il genotipo pit ido- 
neo si sarà completamente affermato nella popolazione. Il processo selettivo 
sfocia quindi nella distruzione della variazione genetica. Durante la sostitu- 
zione di un genotipo con un altro, la selezione elimina i genotipi inadatti, 
ma la segregazione e la ricombinazione mendeliana li riformano, anche se con 
frequenza minore rispetto alla generazione precedente. Cosi, se il genotipo AA, 
è letale, la selezione naturale lo eliminerà del tutto in una generazione e l’ido- 
neità media della popolazione subirà un brusco aumento; tuttavia, nel corso 
della riproduzione, nuovi individui AA, si formeranno dall’accoppiamento di 
genotipi A}A,, portando a una ricaduta dell’idoneità media della popolazione. 
Gli individui AA, saranno però meno numerosi che nella generazione pre- 
cedente, quando ancora non era entrata in gioco la selezione, poiché la fre- 
quenza del gene A, è ora minore. Il risultato netto è un’oscillazione nella com- 
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posizione della popolazione, caratterizzata da un’avanzata a singhiozzo dell’i- 
doneità media della popolazione. La riproduzione sessuale genera la varia- 
zione genetica su cui agisce la selezione, e contemporanceamente ribalta i cam- 
biamenti operati dalla selezione, mentre quest’ultima consuma e distrugge la 
variazione genetica che costituisce la condizione necessaria per la sua conti- 
nuazione. 

Le reciproche contraddizioni della selezione e della variazione si risolvono 
nella possibilità di un equilibrio di tipi genetici, possibilità non apprezzata 
da Darwin, che non si rese conto del fatto che la riproduzione sessuale poteva 
rigenerare la variazione genetica eliminata per selezione naturale. Le condizio- 
ni che porteranno a un equilibrio stabile dei tipi genetici soggetti alla selezione 
naturale sonò: che gli individui portanti due forme diverse di un gene AA, 
siano più idonei di quelli portanti una sola forma AjA, 0 A4A,; oppure che 
la selezione naturale favorisca genotipi rari ma operi contro di loro se diven- 
gono troppo comuni. Un esempio della prima condizione è l’anemia falci- 
forme nella specie umana. Gli individui con genotipo S.S muoiono perché 
possiedono un’emoglobina anormale che provoca un’anemia fatalé; gli individui. 
con genotipo ss hanno emoglobina normale ma sono suscettibili alla malaria; 
il genotipo .Ss è invece dotato di una quantità di emoglobina normale sufficiente 
a evitare l’anemia e a sviluppare la resistenza alla malaria. Un esempio della 
seconda condizione è offerto da certe farfalle saporite, capaci di imitare colle- 
ghe di gusto cattivo. Gli uccelli imparano a evitare le forme poco appetibili, 
cosicché il mimetismo dei disegni cromatici delle ali risulta vantaggioso. Ma 
se i contraffattori diventano troppo numerosi, gli uccelli non impareranno ad 
associare il disegno cromatico alla poco gustosità, e il mimetismo perderà il 
suo vantaggio selettivo. Alcuni genetisti evolutivi hanno creduto d’individuare 
nell’equilibrio stabile per selezione naturale un meccanismo di importanza pri- 
maria, ma le prove dell’esistenza di tali equilibri sono ambigue ed è difficile 
reperire esempi ben documentati. 

La possibilità di equilibri selettivi è l’unico aspetto qualitativo aggiunto 
allo schema darwiniano dalla genetica mendeliana. La sua importanza risiede, 
nel fatto che la forza bilanciatrice della selezione naturale rende possibile l’ac- 
cumulo di un’enorme variazione genetica tale da consentire una rapidissima 
risposta alla selezione naturale nel caso mutino le condizioni. Non soltanto 
la risposta alla selezione naturale dipende dall'esistenza della variazione, ma 
la sua velocità è direttamente proporzionale alla quantità di variazione genetica 
per il carattere selezionato. L'evoluzione di un carattere procede perciò con 
grande lentezza per lunghi periodi subito dopo la comparsa di nuove muta- 
zioni, e poi più tardi, quando la maggior parte della popolazione possiede il 
carattere selezionato. Soltanto per un lasso di tempo relativamente breve, quan- 
do le frequenze degli alleli alternati sono comprese entre valori intermedi, si 
registrerà un’evoluzione rapida. Il più scottante problema attuale dei genetisti 
evolutivi è la determinazione del fattore limitante della velocità nell’evoluzione. 
Se la selezione naturale riesce a distruggere efficacemente la varianza genetica 
dei caratteri, la possibilità di adeguarsi con successo a nuovi orientamenti della 
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4 
selezione dipenderà dalla comparsa casuale di un’appropriata nuova variazio- 
ne o, nel migliore dei casi, dall’utilizzazione della piccola variazione genetica 
residua dal precedente episodio di selezione; se, d’altra parte, la selezione ha 
determinato un equilibrio intermedio stabile di frequenze geniche, la popo- 
lazione potrà essere immediatamente sensibile a una nuova direzione della se- 
lezione. 

Nonostante la posizione centrale occupata dalla variazione genetica nella 
teoria dell’evoluzione per selezione naturale, la speculazione in campo evolu- 
tivo ignora in gran parte il problema. Gli approcci di ottimizzazione all’evo- 
luzione si preoccupano soltanto della direzione postulata della selezione natu- 
rale, senza prendere in esame la qualità della variazione genetica che sarebbe 
necessaria. Di solito si suppone implicitamente che la variazione genetica del 
tipo adatto sia reperibile in quantità illimitate. Le moderne teorie panglossia- 
ne, quali la «sociobiologia», costruiscono plausibili ipotesi adattative per i ca- 
ratteri e ipotizzano in conseguenza l’evoluzione opportuna, operando un as- 
sunto ceteris paribus per quanto concerne l’attività dei geni. Ad esempio, i 
sociobiologi sostengono che l’imprenditorialità viene selezionata nelle popo- 
lazioni umane in quanto gli individui dotati di maggiori capacità organizza- 
trici acquisiranno più risorse e lasceranno una prole più numerosa. Lasciando 
perdere il problema storico della reale tendenza delle persone più portate al- 
l’imprenditorialità ad avere più figli (negli ultimi cinquant'anni in Europa 
e nell'America settentrionale la situazione si è evoluta in modo diverso), si 
deve notare il tacito presupposto dell’esistenza di differenze genetiche capaci 
d’influenzare il grado relativo di attività imprenditoriale di certi individui, sen- 
za peraltro manifestare altri effetti medi sull’idoneità. 


9.3. Vertici adattativi alternativi. 


L’idoneità di un genotipo rispetto a un gene dipende di solito dagli altri 
alleli dello stesso gene presenti nel genotipo. L’allele A, può essere più idoneo 
di A, quando è associato all’allele B, del gene B, ma meno idoneo di A, quando 
è associato all’allele B, del gene B. Dato un ambiente fisso, vi sono dunque 
due combinazioni, A,B, e A,B,, con idoneità elevata, e due, A,B, e A,B,, 
con idoneità bassa. In un caso di questo genere la selezione naturale porterà 
a un aumento o della combinazione A,B,, o della combinazione A,B,. A,B, e 
A,B, sono due diversi vertici adattativi nel campo della frequenza genotipica, 
due stati stabili differenti, ciascuno dei quali può rappresentare la caratteri- 
stica finale della popolazione. La cinematica della selezione naturale è tale 
che la popolazione selezionata può diventare pura per ciascuno dei due tipi 
genetici, in relazione allo stato genetico iniziale della popolazione. In questo 
modo, lo stato finale della popolazione è funzione delle circostanze storiche, 
anche quando le forze selettive non presentano alcuna diversità. A livello dei 
caratteri, i due genotipi possono rappresentare due morfologie o fisiologie com- 
pletamente diverse, ciascuna delle quali potrebbe affermarsi nella specie in 
relazione allo stato genetico iniziale. È inutile andare in cerca di un adatta- 
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mento differenziale di due specie semplicemente perché esse mostrano una 
diversità fenotipica. Il rinoceronte unicorne dell’India e il rinoceronte bicorne 
africano sono quasi certamente stadi finali alternativi di un processo selettivo 
identico, in rappresentanza di due realizzazioni di sequenze storiche uniche 
sotto la spinta della medesima forza motrice. Oggi si sa quale parte della diffe- 
renziazione delle specie sia specificamente adattativa in senso differenziale e 
quale sia invece conseguenza di una diversa composizione genetica iniziale 
tendente a configurazioni alternative stabili. Nella misura in cui costituisce 
un’interpretazione corretta della differenziazione, la spiegazione che abbiamo 
configurato infirma il programma di ottimalità, secondo cui ogni variazione 
osservata dev'essere specificamente e differenzialmente ottimale. 


9-4. Deriva genetica casuale. 


Le popolazioni reali di organismi hanno dimensioni finite e la storia natu- 
rale degli individui che le compongono si svolge secondo moduli precipui che 
esprimono la concorrenza di un elevatissimo numero di forze e interazioni. 
determinanti. Per quanto grande sia il tasso riproduttivo mediò di un genotipo, 
alcuni individui di quel genotipo saranno sterili per accidenti relativi allo svi- 
luppo, o moriranno giovani in seguito ad avvenimenti casuali. Col termine 
‘casuale’ non s’intende indicare una proprietà ontologica di eventi tale da abo- 
lire il rapporto tra causa ed effetto, ma soltanto specificare che il punto d’unio- 
ne di catene causali quasi-indipendenti produce risultati poco meno che in- 
dipendenti dal particolare schema causale considerato. Una popolazione finita 
di organismi non darà luogo, sulla scorta del meccanismo dell’ereditarietà men- 
deliana, a una replica esatta della distribuzione di frequenza dei genotipi in 
ogni generazione successiva. Le frequenze varieranno in modo fortuito per- 
ché, sovrapposte a differenze di idoneità media, vi sono fluttuazioni casuali 
nei tassi riproduttivi attuali. Quanto più la popolazione è ridotta, tanto mag- 
giore sarà la deviazione casuale delle frequenze genotipiche in ogni genera- 
zione rispetto alla precedente. Anche le mutazioni, le ricombinazioni e le mi- 
grazioni sono processi stocastici che non si manifestano con regolarità crono- 
metrica, ma come eventi casuali con certi tassi medi. Le frequenze dei geno- 
tipi nelle popolazioni fluttuano cosi secondo uno schema apparentemente ca- 
suale da una generazione all’altra, sovrapponendosi alle tendenze regolari de- 


aterminate dall’effetto medio della selezione naturale. 


La componente casuale nella composizione delle popolazioni comporta due 
conseguenze importanti. In primo luogo, se esistono molteplici vertici adatta- 
tivi alternativi, o se la variazione non è soggetta alla selezione naturale, non 
si potrà prevedere lo stato finale della popolazione partendo da quello iniziale. 
Una popolazione posta dalla sua composizione contingente nel campo d’at- 
trazione di un vertice adattativo può, sotto la spinta di processi casuali, contro 
il gradiente della selezione naturale, venire proiettata nel dominio di un ver- 
tice alternativo. In evoluzione, la necessità storica non è completamente con- 
tenuta nello stato della popolazione o specie a un istante iniziale. L’evoluzio- 
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ne non è semplicemente lo spiegamento di un percorso storico predeterminato. 
In ogni istante, eventi casuali possono modificare la direzione del movimento. 
Ne consegue concretamente che una singola specie può dare origine a un gran 
numero di specie o varietà diverse in seguito a casuali eventi di colonizza- 
zione. Le varie popolazioni geografiche della specie umana si distinguono per 
la frequenza di diversi geni dei gruppi sanguigni. Non è dimostrato che questi 
polimorfismi alquanto divergenti siano specificamente adattativi (non è nep- 
pure certo che siano in realtà adattativi) a differenti condizioni climatiche. 
La spiegazione più probabile del differenziamento geografico è che la coloniz- 
zazione umana del pianeta si sia verificata per gemmazione di bande molto 
ridotte d’individui affini. Ogni colonia avrebbe per caso frequenze un po’ di- 
verse dei gruppi sanguigni e queste differenze si perpetuerebbero e intensi- 
ficherebbero sotto l’azione ulteriore della deriva casuale. 

La seconda conseguenza della deriva casuale è la perdita finale di varia- 
zione genetica. La frequenza di un genotipo può avere alti e bassi casuali, 
ma, se va completamente perduta, non può essere recuperata se non attra- 
verso una nuova mutazione. Ma è probabile che anche la nuova mutazione, 
essendo presente in un unico individuo, si perda immediatamente se per av- 
ventura l'individuo non la trasmette alla discendenza. Anche i genotipi la cui 
frequenza sia, in media, aumentata dalla selezione, possono andare casualmen- 
te perduti se in un certo momentò hanno una frequenza bassa. Una nuova 
mutazione, anche se possiede un vantaggio selettivo di 1+-s, a fronte di 1 per 
il tipo comune nella popolazione, ha soltanto una probabilità 25 di essere alla 
fine incorporata nella specie. Poiché la maggior parte delle nuove mutazioni 
hanno un vantaggio riproduttivo massimo dell’1 per cento, la probabilità che 
quelle favorevoli vengano incorporate nella specie è di norma inferiore al 2 per 
cento. Naturalmente, se la stessa mutazione si verifica ripetutamente, in de- 
finitiva la specie l’accetterà come elemento caratterizzante. 

I processi casuali svolgono quindi nell'evoluzione un ruolo diversificante 
e omogeneizzante. All’interno di una popolazione la deriva casuale provoca 
la perdita di variazione genetica; ma si tratta di una perdita adirezionale, per 
cui la popolazione potrà divenire pura per l’uno o per l’altro tipo genetico. 
Il risultato è una diversificazione tra popolazioni, conseguente in parte a pro- 
cessi puramente casuali per geni non selezionati e in parte alla situazione con- 
tingente storica per geni sottoposti alla selezione naturale. 


10. Razze e specie. 


Si ricorderà che la teoria darwiniana dell’evoluzione richiedeva che la va- 
riazione intrapopolazionale tra individui entro una popolazione si trasformasse 
in differenze interpopolazionali nel tempo e nello spazio. La teoria genetica 
dell’evoluzione specifica tre modalità possibili di trasformazione. Primo, la se- 
lezione all’interno di una popolazione abbassa la variazione aumentando la fre- 
quenza di una delle varianti nel tempo, modificando la composizione della po- 
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polazione e la distribuzione dei caratteri. Secondo, la selezione differenziale tra 
ambienti in parti diverse dell’area di distribuzione geografica di una specie de- 
termina una divergenza tra le popolazioni selezionando genotipi diversi in re- 
gioni diverse. Durante il processo si registra una diminuzione della variazione 
nell’ambito di una regione e un contemporaneo aumento del differenziamento 
tra le regioni. Terzo, la deriva genetica causa una perdita di variazione genetica 
nell’ambito di una popolazione ma al contempo, poiché è in media adirezionale, 


altre popolazioni si arricchiscono in genotipi diversi via via che si manifesta: 


il differenziamento nello spazio. È inoltre possibile che la deriva genetica fa- 
vorisca possibilità alternative di un singolo processo selettivo, aumentando an- 
cora una volta la divergenza interpopolazionale col diminuire della variazione 
intrapopolazionale. In tutti i casi, i vari genotipi che vengono a caratterizzare 
le popolazioni temporaneamente o spazialmente differenziate facevano un tem- 
po parte della variazione genetica intrapopolazionale. Proprio questa separa- 
zione di una popolazione originariamente eterogenea in complessivi distinti 
più omogenei appare come un processo antientropico. 


La differenziazione spaziale di popolazioni dipende da una limitazione della: 
migrazione sufficiente a far si che le forze centrifughe della deriva genetica - 


e della selezione differenziale non siano sommerse dal processo di randomizza- 
zione. Se le popolazioni sono completamente isolate l’una dall’altra (ad esem- 
pio su isole diverse), la possibile divergeneza non ha limiti al di fuori della 
disponibilità di variazione genetica. Nella moderna teoria evolutiva, due po- 
polazioni sono dette razze geografiche se differiscono nelle frequenze di certi 
geni. Poiché è probabile che ogni popolazione parzialmente isolata presenti 
qualche lieve differenza, quest’interpretazione rende praticamente sinonimi le 
espressioni «razza geografica» e «popolazione locale». Con una maggiore dif- 
ferenziazione, si possono riscontrare alleli genici alternativi praticamente puri 
in popolazioni diverse, tanto da caratterizzare in modo riconoscibile gli indi- 
vidui che ne fanno parte. Questo stadio di divergenza corrisponde in tassono- 
mia alla sottospecie, ma in realtà è soltanto una forma estrema di razza geo- 
grafica. Di fatto, la divisione della differenziazione delle popolazioni in stati 
distinti rappresenta un residuo dell’antica concezione tipologica e non ha un 
legame chiaro con il processo continuo della differenziazione evolutiva. La 
divergenza da isolamento può dunque divenire tanto consistente da rendere 
biologicamente impossibile il passaggio di geni tra le popolazioni, sia perché 


ila progenie ibrida non riesce a sopravvivere, sia perché l'accoppiamento pre- 


senta barriere morfologiche, fisiologiche o comportamentali. In questo stadio, 
le popolazioni sono specie la cui futura evoluzione è geneticamente indipen- 
dente, a meno che esse interagiscano come competitori in una comunità di 
specie. Se le due specie appena formate entrano in contatto precocemente nel 
processo di speciazione, si registrerà in generale una selezione volta a rinfor- 
zare le barriere all’accoppiamento, poiché gli individui che sprecano gameti 
per formare ibridi sterili o non vitali lasceranno una prole meno numerosa. 

Questa descrizione piuttosto generica dell'accumulo di differenze geneti- 


+ che tra popolazioni isolate sino alla loro differenziazione come specie com- 
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pendia tutte le attuali conoscenze della genetica evolutiva sull’origine delle 
specie. Nulla si sa sulla reale natura della differenza genetica interspecifica 
nelle varie fasi della divergenza. La sterilità e la mancanza di vitalità degli 
ibridi coinvolgono soltanto qualche gene o esiste una differenziazione su va- 
sta scala nel genoma? La speciazione è per lo più una diretta conseguenza 
della selezione per rapporti ecologici diversi, o è piuttosto uno stadio acci- 
dentale in un processo generale di divergenza genetica? Qual è la velocità 
relativa della divergenza iniziale nei confronti del periodo di rinforzo dell’iso- 
lamento riproduttivo? Non si è in grado di dare una risposta a questi quesiti. 

Vi è un’altra difficoltà, più profonda. La descrizione genetica della forma- 
zione delle specie è una descrizione puramente meccanica (e anche piuttosto 
vaga) di come una popolazione che s’incroci riproduttivamente si spezzi in due 
gruppi riproduttivamente isolati. Ma non si fa per nulla cenno al fatto che 
la speciazione implica la formazione di una nuova entità biologica che deve 
intessere rapporti interattivi con altre specie e integrarsi in una comunità eco- 
logica. La descrizione genetica della speciazione stabilisce la presenza della 
selezione diversificante, senza descriverne il contenuto. È una cinematica pri- 
va di una dinamica; non affronta il problema della trasformazione della quan- 
tità del cambiamento genetico nella qualità di una nuova, determinata specie. 
La genetica evolutiva non ha qui avuto successo per la sua natura completa- 
mente formale e per la riduzione a un’unica variabile quantitativa — l’idoneità - 
di tutte le forme qualitative delle interazioni degli organismi tra loro e con 
l’ambiente fisico. 


11. Novità evolutiva e adattamento. 


Nei decenni successivi all’accettazione della teoria di Darwin si trascina- 
rono i dubbi relativi all'efficacia della selezione naturale come produttrice di 
qualcosa di nuovo. In generale si ammetteva che la selezione potesse ridurre 
la frequenza delle anormalità più evidenti nelle popolazioni, eliminare i tipi 
non vitali e di conseguenza aumentare la frequenza di quelli meglio adat- 
tati, ma ci si chiedeva se riducesse le frequenze degli elementi caratterizzati 
da un lieve svantaggio, o soltanto quelle rispondenti a deficienze grossolane. 
La selezione si limitava a conservare ciò che già esisteva? Poteva introdurre 
qualche novità? 

Una risposta parziale venne data negli anni °20 e ’30 dallo sviluppo della 
genetica matematica delle popolazioni. Haldane, Fisher e Sewall Wright tra- 
dussero 1 principî darwiniani e le regole della genetica mendeliana in una teo- 
ria quantitativa che dimostrò come le popolazioni, anche con una selezione 
molto debole e un piccolo tasso di mutazione, potessero mutare drasticamente 
su una scala temporale molto più breve di quella evolutiva. Essi poterono cosi 
concludere: se attraverso la mutazione compare una qualche novità, capace 
di conferire un vantaggio sia pure esiguo, questa sostituirà i tipi precedenti 
in una popolazione. 


1027 Evoluzione 


La forza della teoria matematica, e la sua giustificazione sperimentale ne- 
gli studi condotti su popolazioni di laboratorio, incroci vegetali e animali, spin- 
se il mondo scientifico ad accoglierla come modello non soltanto dei processi 
adattativi registrabili a breve termine, ma anche della macroevoluzione. Nella 
«nuova sintesi» della teoria evolutiva, realizzata negli anni ’30 e ’40, la ma- 
croevoluzione venne interpretata come microevoluzione continuata per un tem- 
po più lungo. Il problema dell’origine della novità venne quindi cost risolto: 


1) Nuovi tratti compaiono per mutazione casuale. 

2) Geni rari divengono frequenti grazie alla selezione, e, dopo essere stati 
selezionati, si riuniscono per dare nuove combinazioni che producono 
caratteristiche in precedenza inosservate. 

3) Una casualità di ordine superiore, conseguente alla fissazione acciden- 
tale di genotipi anche non vantaggiosi in piccole popolazioni, produce 
una variazione interpopolazionale che non soltanto può essere selezio- 
nata, ma determina altresi il background su cui continua a operare la 
selezione. Questo fu il contributo particolare di Wright. 


Tuttavia, l'approccio della genetica quantitativa restò isolato sia dalla bio- 
logia sia dall’ecologia dello sviluppo; fenotipi e ambienti venivano ammessi 
soltanto formalmente come coefficienti; nulla compariva sui tipi di novità che 
potrebbero manifestarsi o sulle circostanze che potrebbero rivelarsi vantag- 
giose. In pratica ci si ritrovò con una teoria relativa al miglioramento quanti- 
tativo di adattamenti preesistenti. 

Alcuni autori, compreso Richard Goldschmidt, conclusero che le modi- 
ficazioni quantitative delle risposte ordinarie alla selezione non potevano spie- 
gare la novità. Goldschmidt arguf quindi che gli eventi macroevolutivi appar- 
tengono a un tipo diverso dai familiari processi adattativi della microevoluzione: 
sono avvenimenti casuali ma non del genere che fornisce le normali varianti 
mutazionali. Egli individuò piuttosto la sorgente del cambiamento nella ra- 
dicale riorganizzazione del sistema genetico, capace di alterare lo schema glo- 
bale di sviluppo. Queste macromutazioni sarebbero di solito non vitali, ma, 
nei rari casi in cui conferissero un vantaggio, darebbero inizio a una direzione 
evolutiva completamente nuova. 

Goldschmidt ebbe notevole successo nel criticare l’inadeguatezza del mo- 
dello evolutivo gradualista, continuo, ma la sua teoria alternativa non risolvet- 
te veramente il problema. Anche ammettendo le macromutazioni, la teoria non 
dice quali tipi di variazione potrebbero manifestarsi, né quali sarebbero vitali. 

Restava ancora irrisolto il problema centrale della creatività dell’evoluzio- 
ne: l’origine del cambiamento qualitativo da quello quantitativo. 

L’idea marxista-hegeliana che i cambiamenti qualitativi potessero derivare 
da cambiamenti quantitativi cozzava contro il materialismo*meccanicistico pre- 
valente nell’ideologia scientifica militante. Secondo tali vedute, i mutamenti 
di posizione, quantità, velocità e intensità erano direttamente comprensibili a 
patto di poter indicare gli stadi intermedi. Il cambiamento discontinuo o quali- 
tativo restava però misterioso. Essendo convinto che «la natura non procede per 
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salti», Darwin si appellava all’esistenza di forme intermedie per corroborare la 
sua teoria, ammettendo la gravità dell’assenza di intermedi o dell’incompletezza 
dei reperti fossili. In seguito i biologi, costretti ad accettare l'evidenza dell’evo- 
luzione per trasmissione delle modificazioni, cercarono il modo di attribuire 
al cambiamento evolutivo un mero valore epifenomenico. Di qui nacque l’idea 
di August Weissmann, per cui la ricca diversità di vita animale era soltanto 
la ricombinazione di un ipotetico «idioplasma» invariabile; d’altra parte, molti 
sforzi moderni di definire l'evoluzione come variazione delle frequenze dei 
geni nelle popolazioni riflettono il pregiudizio che la costanza qualitativa sia 
più fondamentale del cambiamento, che le differenze qualitative siano in un 
certo senso illusorie. Comunque, e a malincuore, la scienza ha accolto la realtà 
del cambiamento qualitativo e l’importanza della discontinuità. Esempi fami- 
liari sono le transizioni di fase tra gli stati solido, liquido e gassoso. La varia- 
zione continua nelle forze opposte che tengono uniti e al contempo separati 
gli atomi dà luogo a soglie in corrispondenza delle quali la forza più debole 
diventa la più forte e il comportamento dell’insieme subisce un cambiamento. 

Alcuni dei mutamenti qualitativi in biologia dipendono da analoghe tran- 
sizioni di fase nelle strutture fisiche sottostanti. Ad esempio, gli enzimi si de- 
maturano a una certa temperatura critica; oppure le molecole cerose della cu- 
ticola di un insetto perdono l'orientamento quando la temperatura supera un 
determinato valore, cosicché l’insetto si disidrata rapidamente. Altre soglie sono 
frutto della selezione: la transizione da sviluppo continuo a quiescenza ha luo- 
go quando la durata della giornata diminuisce di meno di mezz'ora. 

Per comprendere il cambiamento evolutivo sono importanti due tipi di cam- 
biamento qualitativo. In primo luogo, vi sono i cambiamenti nelle caratteri- 
stiche degli organismi stessi, che possono verificarsi all'improvviso o gradual- 
mente in seguito a processi continui. Vi sono poi i cambiamenti nelle forze 
della selezione, che possono evidenziare il pieno significato adattativo di un 
effetto collaterale di qualche processo, o anche trasformare uno svantaggio net- 
to in un vantaggio, cosicché un carattere ripetutamente presentatosi in una 
popolazione attraverso processi non adattativi, ma mantenuto al valore minimo 
dalla selezione, viene improvvisamente selezionato e dilaga nella popolazione. 
Poiché molte situazioni dipendono da un equilibrio temporaneo di forze op- 
poste, gli spostamenti nel contesto della selezione possono rendere utili ca- 
ratteri di norma nocivi o neutri. 

Inoltre, ogni «tratto » (struttura o processo fisiologico nell'organismo) pos- 
siede molte proprietà oltre a quelle selezionate nel corso della sua evoluzione. 

Per prima cosa, esistono proprietà, come il colore del fegato di un ani- 
male, che non interagiscono mai con l’ambiente. Essendo scuro internamente, 
il colore come tale non ha alcuna significatività per la sopravvivenza dell'animale 
e risulta da varie funzioni epatiche: demolizione di eritrociti, produzione di 
enzimi digestivi, localizzazione di speciali processi biochimici. Il colore in que- 
stione non è perciò un tratto neutro, che potrebbe presumibilmente mostrare 
una variazione casuale da una specie all’altra, né è un tratto adattativo per sua 
natura: è il prodotto della selezione, senza essere stato selezionato. 
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Un fenomeno analogo si verifica con la velocità di risposta dei processi. 
Gli enzimi che sono stati selezionati per la velocità di reazione alle temperature 
cui di norma l’organismo è esposto, esercitano un’azione catalitica anche a 
temperature mai incontrate in natura. Tali velocità non sono del tutto indipen- 
denti da quelle registrate a temperature normali. Poiché in generale la tem- 
peratura accelera le reazioni chimiche, spesso gli organismi esposti a tempera- 
ture basse compensano servendosi di enzimi altamente reattivi. Ma la reatti- 
vità elevata a bassa temperatura rende questi enzimi talmente reattivi a tem- 
perature alte da determinarne la denaturazione e la perdita di ogni attività. 
Ne deriva che la temperatura di denaturazione degli enzimi sarà tanto più 
bassa quanto minore è stata la temperatura alla quale si è verificato l’adatta- 
mento. La temperatura di denaturazione rappresenta quindi un indicatore delle 
circostanze in cui si è manifestata la selezione, ma certamente nessun enzima 
è stato selezionato per denaturare a 65 °C. 

Ovviamente l’orecchio dei mammiferi è un organo preposto alla funzione 
uditiva. Ma possiede anche altre proprietà. Per motivi acustici, si tratta di 
un organo sottile con un’ampia area superficiale e vasi sanguigni poco pro- 
fondi. Ciò significa che è una delle zone corporee che disperdono più rapida- 
mente il calore. In effetti, spesso i padiglioni auricolari dei mammiferi deser- 
tici sono straordinariamente sviluppati perché servono come organi di rego- 
lazione della temperatura. Un sottoprodotto fisico dell’evoluzione di un organo 
dell’udito presentava in questo caso altre caratteristiche che, nelle speciali con- 
dizioni del deserto, divennero oggetto di selezione. Ma un’ampia superficie 
di dissipazione del calore, associata a una circolazione sanguigna superficiale, 
costituisce una forte attrazione per zecche e insetti succhiatori di sangue. Non 
è raro osservare una folla di moscerini, mosche e acari attorno alle orecchie 
dei loro ospiti. L'adattamento di questo organo all’udito e alla dissipazione 
termica crea un nuovo problema, spesso affrontato con un opportuno sistema 
nervoso e muscolare di contrazione auricolare. Le fluttuazioni nelle popola- 
zioni e in generale le proprietà della dinamica delle popolazioni dipendono 
da parametri demografici specifici all’età, quali la mortalità e la fecondità. In 
linea di massima, se la riproduzione si accentra in un breve periodo al termine 
dell’esistenza, la popolazione reagirà alle perturbazioni subendo pronunziate 
oscillazioni; ma se la riproduzione è precoce e diffusa su un ampio arco tem- 
porale, le fluttuazioni saranno molto ridotte. Tuttavia, la selezione agisce sulla 
fecondità e sulla mortalità sfruttandone l’effetto. sull’idoneità di genotipi di- 
versi nella popolazione, e non l’incidenza sulle oscillazioni delle popolazioni. 
Dove le condizioni ambientali (ad esempio un’elevata mortalità aspecifica) fa- 
voriscono una riproduzione precoce, le fluttuazioni possono ridursi; dove esi- 
ste un vantaggio ecologico alla riproduzione ritardata, le fluttuazioni possono 
farsi più consistenti. ' 

Ad ogni modo, una volta stabilito, un modello di fluttuazioni viene a costi- 
tuire una realtà vitale per la specie in questione e per altre specie. Dalla pas- 
sata evoluzione nascono cosf nuove pressioni della selezione. 

Riepilogando: ogni carattere presenta proprietà aggiuntive che si affianca- 
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no a quelle inizialmente selezionate. Queste proprietà (le conseguenze non se- 
lezionate della selezione) creano possibilità ma anche vulnerabilità nuove e, mu- 
tando le circostanze, possono diventare il bersaglio principale della selezione. 

Il significato evolutivo di un carattere può inoltre cambiare drasticamente 
da un gruppo all’altro o lungo le ere geologiche. Gli ossicini nell'orecchio me- 
dio dei mammiferi facevano parte della mascella dei nostri progenitori e, ri- 
salendo ancora nel tempo, li ritroviamo nelle arcate branchiali dei pesci. Il 
rigurgito, ovvero la capacità di eliminare sostanze irritanti dal tratto digestivo, 
è stato adattato all’alimentazione dei giovani in molti gruppi e alla difesa in 
alcuni gabbiani. 

Nel caso estremo, l'impossibile diviene dapprima possibile e poi necessario. 
L’esempio più probante fu la rivoluzione dell’ossigeno. L’ossigeno è una so- 
stanza molto tossica per la materia organica e, molto tempo addietro, la capa- 
cità di proteggersi dall’ossigeno o di evitarlo deve aver avuto un valore selettivo 
enorme. Ancora oggi esistono organismi anaerobici che sopravvivono instal- 
landosi dove l’ossigeno non può penetrare. Ma certi organismi affrontarono 
l'ossigeno in modo diverso: lo privarono della tossicità consentendone (in pra- 
tica, favorendone) l’interazione con alcune delle sostanze organiche cellulari. 
In tal modo non soltanto le molecole di ossigeno persero le loro caratteristiche 
venefiche, ma poterono essere sfruttate per liberarne l'energia chimica accu- 
mulata. Il rendimento metabolico aumentò cosf in modo drastico e permise 
agli organismi aerobici di acquistare una posizione di assoluta preminenza tra 
gli esseri viventi. Infine, la dipendenza dall’ossigeno diede origine a nuove 
vulnerabilità, tanto che la mancanza di ossigeno costituisce per la vita una 
minaccia più immediata dell’assenza di cibo; la maggior parte degli organismi 
sono esclusi da habitat poveri di ossigeno; vari organi interni si svilupparono 
per distribuire l’ossigeno in modo efficace, e le condizioni che impediscono 
la distribuzione (problemi circolatori, anemia, avvelenamento da ossido di car- 
bonio) costituiscono nuove minacce alla sopravvivenza. 

Su scala minore, oggi vi sono microorganismi che non soltanto tollerano, 
ma richiedono l’antibiotico streptomicina. C’è da attendersi che alcune delle 
nuove sostanze introdotte nell'ambiente dall’incontrollata attività industriale 
possano un giorno diventare esigenze nutrizionali per certi batteri. 

L’ecologia evolutiva non si occupa tanto dello studio delle caratteristiche 
variabili di organismi in ambienti particolari, quanto della modificazione degli 
schemi di risposta all'ambiente. Gli organismi non reagiscono però all’«am- 
biente» nella sua totalità, ma piuttosto ad alcuni suoi aspetti: l'inverno po- 
trebbe essere annunziato dall’accorciamento delle giornate, dall’abbassamento 
delle temperature o dal deterioramento della qualità del cibo. Un predatore 
può essere individuato per l’odore o per la silhouette, una pianta ospite per 
la forma, per l'odore o per il colore. 

Non tutte le risposte all’ambiente sono adattative. Talora gli alberi, spe- 
cialmente se introdotti in nuovi climi, «interpretano » la comparsa di condizioni 
atmosferiche miti all’inizio della primavera come un errato annunzio del ter- 
mine della stagione fredda, cominciando a produrre fiori e frutti che andranno 
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perduti a causa del gelo. Ma dove una specie è stata a lungo esposta a un certo 
andamento climatico, la selezione agisce sul modello di reazione in modo da 
rinforzare le risposte che migliorano la sopravvivenza. 

Il valore di sopravvivenza in una risposta non è comunque determinato dalle 
caratteristiche fisiche del fattore che la induce, ma dal suo contenuto d’infor- 
mazione quale indicatore degli aspetti ambientali critici per la sopravvivenza. 
Il segnale agisce come previsore delle condizioni future: la dipendenza nel 
futuro dalle particolari caratteristiche in questione, il tempo necessario perché 
si verifichi una risposta, l'eventuale reversibilità. 

I segnali comportamentali sono per lo più indicatori immediati di cibo o 
pericolo, e il comportamento stesso ha breve durata. Più tempo richiedono 
però risposte come la quiescenza, il passaggio dalla crescita vegetativa alla fio- 
ritura, o il concepimento nei mammiferi. Il segnale che evoca la risposta non 
deve soltanto indicare le condizioni attuali, ma anche quelle future. L’arvi- 
cola, che mette al mondo una figliata più o meno numerosa in base alle condi- 
zioni dell'erba, reagisce a un indicatore di disponibilità erbacea per le succes- 
sive cinque settimane di gestazione e lattazione; un albero sensibile all’inizio 
della stagione piovosa perderà le suc foglie per essiccamento se risponderà 
prematuramente a una pioggerella, ma se le vedrà divorare se un eventuale 
ritardo consentirà agli insetti mangiatori di foglie di emergere dalla quiescenza 
tipica della stagione asciutta. Il modulo di risposta all'ambiente è quindi sotto- 
posto a un'intensa selezione, talora estremamente locale. 

Il sistema adattativo è costituito da vari elementi: 

1) Il sistema di raccolta delle informazioni. Vi sono compresi i ben cono- 
sciuti organi degli animali, ma anche organi speciali quali occhio pineale dei 
rettili o gli occhi semplici degli insetti, che non registrano immagini ma sol- 
tanto l’intensità e la durata della luce, e persino stati fisiologici più diffusi. 

2) I sistemi di risposta. Essi comprendono le parti motorie del sistema ner- 
voso, i muscoli, ormoni che influenzano la mobilitazione dell’energia, ormoni 
che regolano lo sviluppo e la quiescenza negli insetti, e, a livello più fine, 
includono le componenti cellulari variabili della regolazione biochimica. 

Entrambi i tipi di sistemi dipendono dal funzionamento coordinato di mol- 
ti elementi legati da forti interazioni. Le loro componenti si vincolano reci- 
procamente. Per di più, la relazione tra le parti, poniamo nel sistema ottico, 
non dipende tanto da ciò che si osserva quanto dalle proprietà della luce; il 
coordinamento dei muscoli nel volo o nel salto non è determinato dalla causa 
che induce l’azione, ma dalla meccanica dell’equilibrio e della locomozione. 
La coerenza interna dei sistemi di raccolta delle informazioni e risposta li 
rende aspetti piuttosto conservatori dell'organismo: ciò che è particolarmente 
labile è il legame che li unisce. Tutti i mammiferi possiedono sistemi visivi 
simili e reagiscono fisiologicamente allo stress in modo analogo: liberazione 
di adrenalina e di energia accumulata, aumento della pressione sanguigna e 
del battito cardiaco, rinforzo della vigilanza. Le diversità, anche tra specie 
simili, si riscontrano nell’interpretazione dei segnali, ossia di ciò che costitui- 
sce stress. 


Evoluzione 1032 


Il relativo conservatorismo dei sistemi di raccolta delle informazioni e di 
risposta viene spesso frainteso per dare un’idea esagerata della continuità evo- 
lutiva, in particolare nella discussione del comportamento umano. Le diffe- 
renze importanti risiedono nel sistema d’interpretazione dei segnali che lega 
i due sistemi. 

Il sistema interpretativo presenta diverse proprietà particolari: 

1) Poiché la risposta più vantaggiosa al segnale non dipende dalla forma 
fisica del segnale ma dal suo valore come elemento previsionale o correlativo 
di altri fattori, differenze nel contesto ecologico richiedono risposte diverse. 
Il sistema d’interpretazione è quindi assai labile e si traduce nella formazione 
di popolazioni locali simili per quanto riguarda i sistemi di ricezione e rea- 
zione, ma diversi per le soglie e le intensità delle risposte. Ad esempio, gli 
insetti che reagiscono all’accorciamento della giornata entrando in uno stato 
di quiescenza presentano spesso razze distinte in senso latitudinale, poiché la 
durata del giorno (indice della mancanza di tempo per un’altra generazione 
prima dell'inverno) varia con la latitudine. Ne consegue che, in contrasto col 
relativo conservatorismo dei sistemi. di ricezione e risposta, l'accoppiamento 
del segnale alla risposta è soggetto a una variazione rapida. 

2) Non esistono due situazioni ambientali davvero identiche, ed è perciò 

| impossibile l’esistenza di un sistema adattativo con regole separate di risposta 
per ogni circostanza. Piuttosto vengono ignorate molte differenze tra situa- 
zioni. Nella misura in cui queste situazioni pretendono la stessa risposta, non 
è svantaggioso considerarle in blocco. Ma, nel caso che circostanze simili ri- 
chiedano risposte diverse, si rivelano molto vantaggiose differenziazioni più 
sottili tra gli ambienti, che tengano conto della coesistenza di tipi diversi di 
segnali immessi lungo percorsi differenti, e che si preoccupino anche dello 
stato dell’organismo. Il sistema d’interpretazione può dunque diventare al- 
quanto complesso. Gli stessi percorsi possono essere utilizzati da molti pro- 
cessi adattativi, senza con ciò alterarne le reciproche influenze non-adattative. 

3) Se la risposta di un organismo all'ambiente circostante è subordinata 
allo stato di un’unica variabile, poniamo la temperatura, e se la risposta appro- 
priata consiste nell’attivizzazione entro certi limiti di temperatura (diciamo tra 
14 € 45 °C), vi sono intere bande di temperatura nel cui ambito la risposta 
s'impone nettamente. L’ambiguità si manifesta soltanto attorno ai valori so- 
glia 14° e 45°. Ma ogni situazione reale si approssima ad una certa soglia 
tanto più quanto maggiore è il numero dei fattori che influenzano una ri- 
sposta e più alto il numero delle risposte alternative. Complesse norme di 
reazione rendono quindi sempre piti comuni l’ambivalenza e l'ambiguità. E 
interi nuovi schemi di comportamento si evolvono per risolvere tali ambiguità. 
Gli elaborati rituali di corteggiamento di molti uccelli, pesci e mammiferi sono 
procedure tese a distinguere i membri della stessa specie, i potenziali compagni 
dai competitori o dalla preda. Si possono quindi visualizzare questi compor- 
tamenti come adattamenti non all'ambiente esterno ma al processo adattativo 
stesso. 


4) La complessità del sistema che interpreta i segnali ambientali e deter- 
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mina la risposta impone di descriverlo in base a un gran numero di variabili 
fortemente interagenti. Le proprietà dinamiche di questi sistemi sono tali «da 
renderne improbabile il raggiungimento di uno stato di riposo (equilibrio str 
bile) anche in assenza di tutti i segnali esterni. E probabile che tali sistemi 
siano dinamicamente instabili, con complicate fluttuazioni di stato. Negli or- 
ganismi si sviluppa quindi un’attività spontanea al di fuori della complessi 
evoluzione delle risposte all'ambiente. Queste nuove attività, prodotte inter. 
namente, possono non avere inizialmente un significato adattativo, pur essen. 
do il risultato dell'evoluzione adattativa. 

5) Poiché la sopravvivenza dell'organismo dipende dal funzionamento «ci 
sistemi che interpretano l’ambiente, la protezione del sistema dalla degrada 
zione esterna e dal collasso interno assume un rilevante valore di sopravvi- 
venza. Ad esempio, il cervello dei mammiferi ha priorità sugli altri organi 
nell’assegnazione di ossigeno ed energia. 

Il sistema adattativo non è limitato all’acquisizione delle informazioni, al- 
l’interpretazione e alla risposta. Molte risposte esigono una verifica del loro 
completamento. Talora la verifica è direttamente accessibile: un animale cessi 


di fuggire quando non scorge più il predatore nelle vicinanze. Ma per altre. 


risposte l’azione stessa ha durata molto più breve del tempo necessario perché 
se ne manifesti l’effetto sulla sopravvivenza o sulla riproduzione. Ciò vale in 
particolare per nutrizione e riproduzione. Gli animali denutriti non mangiano 
continuamente sino a tornare in buona salute, né copulano sinché compare 
la prole. Qualche segnale privo di valore adattativo indica che la risposta è 
stata condotta a termine. La sazietà e il soddisfacimento sessuale sono corre- 
lati della nutrizione e riproduzione che agiscono come diretti feedback di re- 
golazione del comportamento. La comparsa di obiettivi di comportamento in- 
termedi è una conseguenza della disparità temporale tra causa ed effetto. Una 
volta insorti, questi mezzi si trasformano però in fini, e l'alimentazione e Ta 
sessualità hanno dato origine a interi complessi di comportamenti non pit 
legati alla nutrizione o alla riproduzione. . 
L’incapacità di comprendere il cambiamento qualitativo nell'evoluzione è 
particolarmente pronunziata nello studio dell'evoluzione umana. Un tipo di 
determinismo biologico individua le origini dei comportamenti umani nei com- 
portamenti sociali preumani e, ponendo in rilievo la continuità dell’evoluzione, 
li pone sullo stesso piano. Mentre i deterministi conservatori ricercano una 


; corrispondenza univoca tra comportamenti particolari (ad esempio, «aggressi- 


vità» animale e belligeranza umana), i più flessibili funzionalisti tentano di 
applicare in maniera più generale le regole dell’ecologia evolutiva, argomentan- 
do che la cultura costituisce il modo specificamente umano di adattarsi all’am- 
biente e che è quindi possibile trovare i motivi adattativi di particolari pratiche 
culturali. a 

Questa scuola rappresentò un potente antidoto all'approccio che insisteva 
sull’essenziale capricciosità dei tratti culturali. Ad esempio, Harris e Leeds 
sostennero che, in Melanesia, i maiali costituiscono una sorta di magazzino 
alimentare e quindi un adattamento all’incertezza dei raccolti. L'importanza 
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ecologica di certe pratiche culturali non ne esaurisce il significato sociale: i 
processi dell'adattamento umano introducono nuovi fenomeni. Ad esempio, 
una popolazione si può salvaguardare da cattivi raccolti locali ricorrendo allo 
scambio di prodotti tra diverse località. Un funzionalista potrebbe dunque ar- 
guire che il baratto è un adattamento all’incertezza ambientale. Ma l’evolu- 
zione del baratto in commercio comporta l'intervento mediatore dei prezzi, 
la cui variazione introduce nei rifornimenti alimentari un’incertezza maggiore 
della siccità. Analogamente, la divisione del lavoro nella produzione può esse- 
re descritta in termini di efficienza tecnica, ma, nella società classista, costi- 
tuisce anche una forma di organizzazione dello sfruttamento. 

Quando l’immagazzinamento di cibo nel corpo è sostituito dapprima dal 
deposito fisico esterno e poi dall’accumulo di ricchezza, credito od obbliga- 
zioni, non vi sono più limiti fisici alle riserve: si presenta la possibilità del- 
l’insaziabilità. 

Il punto cruciale è che la società umana nasce dall’organizzazione sociale 
animale, ma trasforma l’importanza degli adattamenti, crea nuove necessità 
e, dando vita alla divisione in classi, distrugge la popolazione umana come 
unità di adattamento. Ogni interazione con la natura è conseguentemente de- 
terminata dagl’interessi delle diverse classi sociali nei reciproci rapporti con- 
flittuali e/o cooperativi. 


12. Origine della vita. 


I primi evoluzionisti non diedero un rilievo centrale al problema dell’ori- 
gine della vita. Nell’Origin of Species Darwin menziona il problema soltanto 
di passaggio e servendosi di una metafora: la forma primordiale, che per la 
prima volta ricevette il respiro della vita. Il problema non sembrava soltanto 
inaccessibile, ma si avvicinava pericolosamente alla disputa teologizzata e pa- 
reva aderente allo spirito newtoniano della scienza separare il problema del- 
l'origine di un fenomeno dalla sua successiva traiettoria. 

Nell’ultima parte del secolo scorso la microbiologia assunse i connotati di 
una scienza ad orientamento medico. Il suo principale successo — la teoria 
germinale della malattia -- derivò dalla scoperta che anche la vita microbica 
non poteva manifestarsi spontaneamente, ma soltanto a seguito di una con- 
taminazione: la generazione spontanea fu abbandonata come mito e rifiutata 
come ostacolo alla salute. Ma se la vita poté sorgere dal non-vivente in passato, 
perché oggi non accade altrettanto? 

Provvisoriamente si affermò che il vivente si evolve molto lentamente dal 
non-vivente e che, in un mondo brulicante di vita, verrebbe inghiottito prima 
di poter raggiungere uno stadio evolutivo avanzato. Tuttavia, se origine della 
vita significa origine di materiale vivente, di molecole organiche, s'impone un 
nuovo problema: la maggior parte delle sostanze chimiche biologicamente im- 
portanti si ossidano con facilità e, appena formate, brucerebbero rapidamente 
nell’atmosfera. Un mondo come il nostro, ma privo di esseri viventi, non è 
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un posto adatto per dare ricetto alla vita; d’altra parte, un mondo dotato «i 
organismi viventi è altrettanto inidoneo, poiché il requisito primario dell'oti 
gine della vita è l'assenza di vita. Se ne rese ben conto Darwin, che cosf si 
espresse: «Immaginiamo che in una pozza d’acqua calda, ricca di tutti i tipi 
di sali ammoniacali e fosforici, di luce, calore, elettricità, ecc., si sia fortuita 
per via chimica una proteina pronta a subire cambiamenti ancora più coni 
plessi: ebbene, ai nostri giorni questa sostanza verrebbe istantancamente «i 
vorata o assorbita, il che non si sarebbe verificato prima della creazione depli 
organismi» [Darwin 1887, III, p. 18]. 

Un grosso ostacolo allo studio dell’origine della vita fu un preconcetto lilu 
sofico che venne alla luce con la rivoluzione copernicana e la Riforma: la futilità 
della gente e, per estensione, di tutte le forme di vita. Venne posto l'accento 
sul fatto che la vita occupa uno strato spesso appena qualche dozzina di metti 
sulla superficie di un pianeta, che sarebbe praticamente irrilevabile dallo spa 
zio, che può essere il prodotto, ma non la’ causa, di un ambiente particolare. 

Uno spiraglio si apri negli anni ’20 e ’30 in seguito a discussioni condotte 
per lo più tra marxisti inglesi e sovietici. Basandosi sul concetto di biosfwti 
di Vernadsky e sul precedente lavoro, più limitato, di alcuni pedologi chie 
vedevano nel suolo il frutto congiunto di processi fisici e biologici, essi giun 
sero alla conclusione che l'atmosfera attuale, ricca di ossigeno, è opera dell’ 
zione degli organismi viventi ed è completamente diversa da quella che vide 
nascere le prime creature. Inoltre gli antichi mari, probabile ricetto delle prime 
forme vitali, non somigliavano agli oceani salati dei nostri giorni, costituiti 
dalla lisciviazione dei suoli ad opera degli acidi prodotti per decomposizione 
organica. 

Il problema divenne quindi quello della coevoluzione della biosfera e dei 
suoi abitanti. 

Oparin elaborò una storia degli elementi chimici che compongono la ma- 
teria vivente (soprattutto carbonio, azoto, ossigeno, idrogeno, zolfo e fosforo): 
dapprima atomi liberi in un’atmosfera stellare, poi riuniti nei composti sem: 
plici che andavano formandosi via via che la Terra si raffreddava. Egli con- 
cluse che la Terra primitiva aveva un'atmosfera riducente di metano, ammo- 
niaca, anidride carbonica e acqua, atta alla sintesi di semplici composti orga- 
nici. In seguito, gli esperimenti di Miller, Urey e altri ricercatori conferma- 
rono, riproducendo l’atmosfera primitiva in contenitori chiusi e fornendo ener- 
gia sotto forma di scariche elettriche, che si possono ottenere miscele com- 
plesse di amminoacidi e altre sostanze biologicamente importanti. 

Esperimenti diversi diedero miscele diverse, ma la conclusione qualitativa 
è che la formazione di prodotti chimici biologicamente importanti è pratica- 
mente inevitabile in quasi tutte le simulazioni della Terra primitiva; siamo 
quindi indotti a visualizzare il mare primitivo come an brodo diluito di mo- 
lecole organiche. 

Ma l’origine della vita richiede qualcosa di più dell'accumulo di molecole 
organiche. In primo luogo è necessario separare fisicamente le molecole dal 
mezzo circostante. Può darsi che ciò sia avvenuto sulla superficie di argille 
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o attraverso la formazione di particelle insolubili di tipo colloidale. È inoltre 
necessario mettere in moto il processo. Tutte le creature viventi esprimono 
un flusso dinamico, attraversando cicli di sintesi di proteine e acidi nucleici, 
rafforzamento dell’organizzazione spaziale, cattura di energia e materie prime, 
e riproduzione. 

Sul problema delle fasi critiche di passaggio dal brodo organico agli orga- 
nismi esistono due correnti di pensiero. La prima parte dall'attuale univer- 
salità di un sistema genetico basato sugli acidi nucleici (DNA) per concludere 
che l'origine della vita s’identifica con quella del gene, capace poi di costruirsi 
attorno strutture ausiliarie. L’alternativa consiste nel considerare il gene come 
prodotto di una lunga evoluzione in organismi primitivi. Questo punto di vista 
accentua il fatto che i componenti del DNA ricoprano nelle cellule altri impor- 
tanti ruoli biologici e che la loro incorporazione in un sistema di eredità presup- 
ponga l’esistenza di strutture e processi ausiliari. 

Il problema dell’origine di cicli vitali, di sistemi dinamici a partire da una 
miscela di componenti si dimostrò insolubile sintantoché il processo venne 
scorporato dalla materia. Si supponeva infatti che, lasciata a sé, una miscela 
di sostanze chimiche raggiungesse un determinato stato di equilibrio, senza che 
null’altro accadesse a meno d’introdurre dall'esterno un principio vitale. 

Le recenti indagini condotte nella dinamica dei sistemi complessi sugge- 
riscono però un'ipotesi diversa: se abbiamo un sistema aperto con molti di- 
versi tipi di componenti, e se anche una loro minuscola frazione accelera o 
inibisce la formazione di altri componenti nel sistema, non viene raggiunto 
un equilibrio statico ma vi sono buone probabilità che si manifesti un flusso 
costante, con aumento e diminuzione di concentrazione di vari componenti. 
Un sistema moderatamente complesso può d'altra parte divenire oggetto di 
fluttuazioni regolari e quindi attraversare cicli ripetitivi di attività. 

Il problema centrale non è quindi tanto l’origine del cambiamento, quanto 
la regolarizzazione della fiuttuazione nei sistemi viventi. Sembra che si possa 
ottenerla in questo modo: molte sostanze chimiche, anche piuttosto semplici, 
possono influenzare le velocità di reazione senza subire trasformazioni per- 
manenti; ma con enzimi e coenzimi le velocità di reazione possono aumentare 
di molti ordini di grandezza. Questi enzimi sono inoltre altamente specifici, 
cosicché dei milioni di possibili interazioni tra le migliaia di tipi di molecole, 
l'accelerazione riguarda soltanto alcune migliaia di possibilità. - 

Dalla prospettiva delle reazioni accelerate, i processi chimici non cataliz- 
zati costituiscono uno sfondo quasi immobile dinanzi al quale sfilano i feno- 
meni biochimici critici. Essi non sono isolati fisicamente, ma piuttosto su- 
perati dinamicamente dai processi più lenti, subiscono fluttuazioni legate es- 
senzialmente a cambiamenti di velocità e specificità nell'ambito del sottosi- 
stema, e possono trasformarsi in processi ciclici regolari. L’evoluzione del pro- 
cesso biologico non è quindi l’infusione del moto in un sistema statico con 
tutti gli ingredienti necessari, ma la modulazione del movimento caotico che 
costituisce lo stato naturale dei sistemi complessi. 

In questo contesto anche il fenomeno della morte appare più chiaro: quan- 
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do gli enzimi cessano di funzionare, i processi specificamente biologici, ca- 
ratterizzati da elevata velocità, sono costretti a rallentare, affondano nel marc 
della chimica dello sfondo e determinano la perdita di identità cinetica del 
sistema. 

Gli studiosi dell’origine della vita si occupano anche dell’origine della cel- 
lula e delle grandi trasformazioni della biosfera che hanno accompagnato l’c- 
voluzione biologica: la formazione dell’atmosfera di ossigeno, la comparsa del 
suolo come sistema geologico-biologico, la creazione dello strato protettivo di 
ozono e degli oceani, la conquista della terra ferma da parte degli organismi. 
Essi registrano altresi la rivoluzione chimica provocata dall’attività umana, che 
va introducendo nell'ambiente nuovi tipi di molecole al ritmo di centinaia 
ogni anno, e alcune sostanze familiari come l’anidride carbonica a un tasso 
suscettibile di alterare le proprietà atmosferiche in tempi relativamente brevi. 
Questi cambiamenti, che introducono nuove forze selettive agenti in partico 
lare sull’evoluzione dei microrganismi, possono essere posti sullo stesso piano 
della rivoluzione dell’ossigeno per quanto riguarda le conseguenze a lungo ter. 
mine. 


13. Idoneità di e in popolazioni. 


I mutamenti per selezione naturale nella composizione genetica delle pu- 
polazioni dipendono dai tassi riproduttivi relativi dei genotipi. Un genotipo 
che abbia una probabilità 0,90 di raggiungere la maturità e produca due figliate 
presenta la stessa idoneità relativa di un genotipo con una probabilità di so- 
pravvivenza soltanto pari a 0,45, ma in grado di generare quattro figliate. Non 
si registrerà alcuna variazione nelle frequenze dei due genotipi nella popola- 
zione, in quanto essi hanno la medesima idoneità. Ma non si può certo dire 
che sia indifferente che una popolazione sia formata da individui con alta so- 
pravvivenza e bassa fertilità o scarsa sopravvivenza e elevata fertilità. La po- 
polazione caratterizzata dagli ultimi due parametri consumerà una maggior 
quantità di risorse alimentari, dedicherà più tempo ed energia alle cure paren- 
tali, occuperà territori più vasti durante la stagione degli amori, sarà più at- 
traente per i predatori di forme giovanili, e cosî via. Tutto. ciò influenzerà la 
comunità di organismi in cui vive la specie, tenendo conto che la possibilità 
di formazione della specie dipende dalle interazioni con le altre specie pre- 
senti nella comunità, anche se forze interne alla popolazione specifica possono 
indirizzarla verso quel certo programma riproduttivo. Se in una popolazione 
d’una specie per cui il cibo è fattore limitante si manifesta una mutazione che 
provoca un raddoppiamento di fecondità senza alterare le capacità di raccolta 
del cibo e il metabolismo, la mutazione si diffonderà molto rapidamente nella 
popolazione, che godrà quindi di una fecondità raddoppiata. Ma, poiché la 
specie è limitata dal cibo, la popolazione adulta non diverrà pit numerosa. La 
nuova popolazione potrà crescere con maggiore rapidità se vi sarà un aumento 
delle riserve alimentari, ma il numero finale dei suoi componenti non sarà 
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superiore a quello che si registrerebbe se la fecondità non fosse aumentata. 
Inoltre, eventuali predatori specializzati in uova o forme giovanili, potranno 
a questo punto rivolgere le loro attenzioni agli stadi immaturi, più abbon- 
danti, riducendo cosi in pratica la popolazione o determinandone addirittura 
l'estinzione. Le stesse conseguenze deleterie si verificheranno in caso di ma- 
lattie epidemiche caratterizzate da una diffusione legata al numero dei gio- 
vani. In generale, il fatto che la frequenza di un carattere sia aumentata per 
selezione naturale in una popolazione non dà alcuna informazione sulle con- 
seguenze di quel fenomeno evolutivo per la popolazione o la specie nella sua 
globalità. A questo scopo, sono necessari dati qualitativi sul mutamento bio- 
logico avvenuto e sui suoi effetti nel rapporto tra la specie in questione, le 
risorse disponibili e le altre specie. 

Cambiamenti evolutivi nell’ambito di una specie possono provocarne l’e- 
stinzione, oppure favorirne la diffusione aumentando il numero e le dimen- 
sioni delle sue popolazioni. La maggior parte delle specie rivela un’approssi- 
mativa stabilità temporale di numero e distribuzione geografica, pur nell’am- 
bito di ragionevoli fluttuazioni. Tuttavia, in definitiva ogni specie si estingue. 
Non è possibile una valutazione esatta, ma certamente più del 99,99 per cento 
di tutte le specie esistite sono oggi scomparse. All’inizio dell’Ordoviciano, cin- 
quecento milioni di anni fa, esistevano duecentottanta generi di trilobiti di- 
stribuiti in trenta famiglie; eppure alla fine del Permiano, duecentocinquanta 
milioni di anni più tardi, non ne restava più neppure uno. L’età media dei 
generi di carnivori attualmente esistenti è di soli otto milioni di anni, e il 
periodo di mezza-vita per i carnivori noti dalle testimonianze fossili è soltanto 
di cinque milioni di anni. Estinzione e speciazione procedono secondo tassi 
più o meno uguali in gruppi ampi, cosicché il numero totale delle specie re- 
sta grosso modo costante, nonostante particolari tendenze secolari. Ad esem- 
pio, il numero di famiglie dei lamellibranchi si è quadruplicato negli ultimi 
cinquecento milioni di anni con un’ascesa lenta e costante, perché, sia pure 
tenendo conto di ampie fluttuazioni, i tassi di speciazione hanno uniforme- 
mente superato quelli di estinzione. D'altra parte, le famiglie dei mammiferi 
hanno subito una diminuzione del 30 per cento negli ultimi trenta milioni 
di anni, dopo essersi raddoppiate nei trenta milioni precedenti, perché i tassi 
di speciazione si sono ridotti a un quinto a partire dalla metà dell’Oligocene, 
trenta milioni di anni or sono. Un certo numero di variazioni nei tassi di 
estinzione e speciazione trova giustificazione in grandiosi eventi geologici, qua- 
li la frantumazione del supercontinente di Pangea, iniziatasi all’incirca due- 
centocinquanta milioni di anni fa. Tutte le spiegazioni di questo genere esu- 
lano completamente dalla teoria darwiniana e non citano neppure la selezione 
naturale o la genetica, insistendo invece su modificazioni nei fattori climatici 
o nella diversità degli habitat disponibili. I presupposti da cui partono sono: 
1) la specie si evolverà in modo da riempire gli habitat o le nicchie ecologiche 
resesi disponibili; 2) la specie si estinguerà alla scomparsa delle nicchie; 3) ta- 
lora si verificano mutamenti climatici troppo rapidi perché la specie riesca 
a tenervi testa. Si tratta di un’interpretazione che comporta una netta divi- 
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sione tra organismo e ambiente; l’ambiente viene ad avere una storia regola- 
ta dalle forze geologiche, mentre l’evoluzione organica si dipana in risposta 
alle opportunità create e distrutte dalla storia dell'ambiente (si veda l’articolo 
«Adattamento» in questa stessa Enciclopedia). 


14. Organismo e ambiente. 


La biologia pre-evoluzionistica poneva l'accento sull’armonia della natura, 
sulla corrispondenza tra organismo e ambiente, come prova della saggezza e 
benevolenza del Creatore. L'ambiente s’identificava quindi essenzialmente con 
le risorse e le varie strutture assumevanoil ruolo di strumenti per ottenerle. 
Il problema che si poneva di fronte ai ricercatori era dunque: di che cosa ha 
bisogno un certo organismo per svilupparsi, e quale ne è la fonte? (Ad esem- 
pio: poiché agli esseri umani occorrono ombra, riparo e combustibili, allo scopo 
furono creati gli alberi). 

L’emergere della teoria della selezione naturale modificò l'atteggiamento 
nei confronti dell'ambiente. Il numero dei nati è superiore alle possibilità di. 
sopravvivenza. L'ambiente sceglie i più idonei (in realtà, sembra piuttosto 
che elimini i meno idonei). Nella lotta per l’esistenza, l’ambiente appare quin- 
di ostile: stress, pericolo,‘ ostacolo. Questo ruolo dell'ambiente si esprime o 
come assenza passiva di risorse necessarie, o come degradazione attiva dei pro- 
cessi vitali (morte per sollecitazione termica o infezione o predazione). Na- 
scono cosi gli studi sulla resistenza al calore, sull’omeostasi, sull’adattamento, 
e s'impone il problema operativo del modo in cui gli organismi si proteggono 
dall'ambiente. 

A questi due aspetti dell’ecologia — ambiente come risorsa e ambiente come 
stress — le ricerche moderne ne hanno aggiunto un terzo: ambiente come in- 
formazione. 

Poiché la teoria evolutiva si occupa dei rapporti statici e dinamici tra orga- 
nismi e ambienti, la sua dicotomia fondamentale è quella organismo/ambiente, 
il primo attivo, descritto con dovizia di particolari e mutevole, il secondo pas- 
sivo, delineato con superficialità, e considerato immobile. Gli organismi sono 
gli oggetti propri della ricerca biologica, mentre l’ambiente è una categoria 
ausiliaria che non rientra in nessuna delle discipline attuali. Naturalmente la 


; meteorologia e la climatologia analizzano certi caratteri ambientali, ma soltanto 


di tipo fisico, quali la temperatura, l’umidità e l’insolazione (ancor oggi non 
esiste una soddisfacente biometeorologia). Si sono messe a punto alcune nuove 
caratterizzazioni ambientali, come l’evapotraspirazione (perdita totale di acqua 
per evaporazione dal terreno e traspirazione vegetale) e i gradi-giorni accu- 
mulati (sembra che le varie specie di insetti completino lo sviluppo quando 
hanno accumulato un certo numero di gradi di temperatura al di sopra di 
una determinata soglia. La misura dei gradi-giorni è perciò usata per preve- 
dere la comparsa di pesti agricole d'importanza primaria). Tuttavia, per la 
maggior parte, la descrizione e l’analisi dell'ambiente negli studi evolutivi sono 
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sorprendentemente arretrate rispetto alle conoscenze sulla morfologia e fisio- 
logia degli organismi. 

Prima di approfondire il rapporto organismo-ambiente è necessario ricor- 
dare diversi aspetti dell'ambiente. 

1) L'ambiente è molto eterogeneo nel tempo e nello spazio. Le distribu- 
zioni continue di temperatura o umidità illustrate sulle mappe climatologiche 
rappresentano valori medi che non tengono conto di gradienti o discontinuità 
locali. Ad esempio, il gradiente verticale delle temperature dal livello del suolo 
sino al culmine della vegetazione bassa può superare i 5-10 °C, con la massima 
variazione temporale presso il terreno. Ancora maggiori possono essere le dif- 
ferenze orizzontali tra zone vegetate e spoglie, tra suolo e lettiera o roccia 
nuda. L'ambiente chimico pedologico, essenziale per le comunità di micror- 
ganismi, presenta spesso bruschi cambiamenti a distanza di un centimetro 
in prossimità delle radici, e, talora, diversità topografiche anche piccole tra 
crinali e burroni riflettono differenze drastiche nelle popolazioni degli inver- 
tebrati. Anche l’eterogencità del tipo di suolo è discontinua, e spesso tipi di- 
versi s’intersecano secondo schemi complessi. Una caratterizzazione ecologi- 
camente significativa dell’ambiente non deve quindi limitarsi a fornire con- 
dizioni medie, ma anche la variabilità nel tempo e nello spazio e la «grana»: se 
si registrino particolari condizioni alternative in appezzamenti grandi o pic- 
coli, per periodi lunghi o brevi, in rapporto alla mobilità o al tempo di ripro- 
duzione dell’organismo in esame. 

2)I vari aspetti dell'ambiente non sono indipendenti, ma tendono ad as- 
sociarsi in complessi che consentono di classificare tipi di habitat e stagioni. 
Le creature viventi non sono perciò esposte a tutte le possibili combinazioni 
di temperatura, umidità, lunghezza del giorno, intensità della luce e condi- 
zioni chimiche. Grazie alle. correlazioni tra condizioni ambientali, gli organi- 
smi possono utilizzare alcuni parametri per valutare gli altri, o per prevedere 
la situazione futura. Particolari fattori ambientali possono cosî evocare rispo- 
ste che non rappresentano adattamenti a quei fattori, ma alle cose che essi 
indicano: l’ambiente viene sfruttato come informazione. . 

3) L'ambiente non s’identifica con le condizioni medie in una località. È 
opportuno osservare la gamma di condizioni, la frammentarietà spaziale, l’e- 
sistenza di condizioni diverse in minuscoli appezzamenti o ampie aree, la va- 
riazione più o meno grande dell'ambiente nel tempo, la regolarità o impreve- 
dibilità dei cambiamenti temporali (ad esempio stagionali), la lentezza o ra- 
pidità dei cambiamenti in confronto al tempo di riproduzione dell’organi- 
smo, la variazione associata di aspetti diversi dell'ambiente. La configurazione 
statistica dell'ambiente definisce i problemi adattativi affrontati dagli organi- 
smi che vi vivono, e quindi la loro evoluzione e la distribuzione delle comuni- 
tà di specie. ù 

Come analisi preliminare si sono dimostrate utili la separazione tra orga- 
nismo e ambiente o tra fattori fisici e biologici dell'ambiente, tra fattori di- 
pendenti e indipendenti dalla densità, tra bisogni consumabili e non consu- 
mabili. Questo modo di procedere si rivela però di ostacolo a un’indagine più 
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approfondita: la divisione del mondo in categorie che si escludono recipro- 
camente può essere logicamente soddisfacente, ma sembra che nell’attività scien- 
tifica non esistano vere classificazioni (almeno, non banali) dotate di questa 
prerogativa. In ultima analisi, la loro interpenetrazione diventa oggetto im 
portante di ulteriori ricerche. È in questo senso che la dialettica rifiuta il 
medio escluso. 

In opposizione al modello in cui un organismo appare inserito in un am 
biente già formato, bisogna prender nota di vari aspetti dell’interpenetrazione 
tra organismo e ambiente. 

1) Gli organismi scelgono gli ambienti. Lo fanno attivamente gli animali, 
reagendo ai segnali ambientali in modo da trovare habitat favorevoli. Anclw 
su distanze estremamente brevi troviamo cosi popolazioni diverse: superlici 
inferiori e superiori delle foglie, chiazze di luce ed ombra, gole e crinali, dànno 
spesso rifugio ad ospiti completamente diversi. Frutti marci esposti come trap 
pole in una regione apparentemente omogenea, attrarranno le varie specie di 
ditteri in proporzione diversa. Molte specie sono capaci di evitare le stressanti 
condizioni desertiche facendo capolino soltanto all'alba o durante il crepuscolo. 
Ovviamente le piante sono meno mobili, ma l'orientamento della crescita, ‘il 
coordinamento della quiescenza con le condizioni stagionali e i meccanismi 
di dispersione dei semi ne limitano l’esposizione alla gamma delle condizioni 
fisiche di una zona. 

In linea generale sembra che la scelta degli ambienti da parte degli or- 
ganismi sia adattativa, che la selezione dell’habitat li porti a contatto con con- 
dizioni più favorevoli di quelle che comporterebbe un movimento casuale. In- 
terpretare però la scelta dell’ambiente come ricerca delle condizioni ottimali 
vorrebbe dire cadere in un eccesso di semplificazione. In primo luogo, ciò 
che è ottimale dipende dallo stato dell’organismo, è conseguenza delle pre- 
cedenti esposizioni all'ambiente; in secondo luogo, i processi che si svolgono 
nell’organismo hanno spesso esigenze diverse, cosicché può darsi che l’indi- 
viduo scelga habitat che rappresentano un compromesso tra bisogni, o ancor 
più tra luoghi contrastanti. Molte specie nidificano e si nutrono in posti di- 
versi. Spesso le creature che vivono in condizioni estreme non richiedono, 
né preferiscono le altissime temperature o salinità del loro particolare habitat, 
ma piuttosto le tollerano e in tal modo evitano predatori o competitori. Infine, 
la scelta dell’habitat in relazione a un carattere ambientale porta con sé altre 
condizioni ambientali che a loro volta divengono fattori di selezione. 

2) Gli organismi modificano gli ambienti. Le strade sono diverse: gli or- 
ganismi esauriscono le risorse che consumano; espellono nell'ambiente pro- 
dotti di rifiuto inutilizzabili 0 potenzialmente nocivi; lasciano nel loro habitat 
tracce che servono ad attirare predatori e parassiti. Questi effetti sono sottopro- 
dotti della loro attività e non rivestono carattere adattativo. 

Le strutture e le attività delle popolazioni modificano direttamente l’am- 
biente fisico circostante. Sulla superficie delle foglie delle piante verdi esiste 
uno strato d’aria, spesso un millimetro circa, più ricco in ossigeno e umidità 
€ più povero in anidride carbonica rispetto all’atmosfera. Funghi e piccoli 
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insetti fanno della pellicola superficiale il proprio esclusivo habitat, mentre 
le cimici delle foglie, dalle zampe più lunghe, si tengono al di fuori. Questo 
strato limite è al contempo vantaggioso e svantaggioso per la pianta: ritarda 
la perdita di acqua, ma proprio per questo riduce il raffredìdamento conse- 
guente all’evaporazione; può ridurre la fotosintesi nelle giornate limpide e calde; 
offre un habitat ad alghe e licheni, preziosi per catturare le sostanze minerali 
contenute nell'acqua piovana, ma consente anche la sopravvivenza di funghi 
e altri fattori patogeni. Forma e struttura della foglia influenzano la perma- 
nenza dello strato e sono quindi soggette alla selezione naturale in direzioni 
opposte. 

Analogamente, tra le foglie di una pianta si nota spesso una regione caratte- 
rizzata da una minor temperatura e intensità luminosa e da una maggiore umi- 
dità rispetto all’atmosfera circostante. Attorno alla pelle di un mammifero lo 
strato limite è più caldo, più umido, più ricco in urea: è l’ambiente al quale 
le zanzare hanno adattato il loro comportamento alimentare. 

L’influsso fisico degli organismi sull'ambiente si spinge anche più lontano. 
Di solito gli alberi modificano le condizioni di vento e temperatura sino a 
una distanza pari a circa dieci volte l'altezza e influiscono sulla situazione del 
suolo in prossimità delle radici. L'habitat boschivo è quindi frutto dell’azione 
congiunta dei suoi abitanti, che stabilizzano il regime idrico, filtrando la luce, 
ricostituiscono l’humus, consumano le sostanze nutritive, formano prodotti di 
decomposizione, regolano la degradazione della crosta rocciosa. Se poi è ab- 
bastanza estesa, la foresta comincia a influenzare la piovosità e le condizioni 
atmosferiche. 

Specie particolari esercitano sull'ambiente un'azione speciale: lombrichi, 
formiche, termiti, roditori e pecari rimuovono una gran quantità di terreno; 
le foglie secche della vegetazione stagionale favoriscono gli incendi; gli insetti 
che defogliano ampie aree modificano il microclima; coleotteri e termiti ligni- 
coli praticano nei rami fori che dànno ricetto a formiche. 

3) Gli organismi trasformano la struttura statistica del proprio ambiente. 
Lo stato dell’organismo dipende dagli ambienti del passato, ma in diversa mi- 
sura. Per gli insetti, il cui sviluppo è legato ai gradi-giorni accumulati, le tem- 
perature del passato sono ad esempio rappresentate globalmente nel presente. 
Ma il cibo si esaurisce e l’influsso dei precedenti banchetti declina nel tempo 
ad una velocità che dipende dalla biologia della specie. Per le creature dotate 
di tassi metabolici elevati, come gli uccelli, lo stato nutrizionale è il cibo cat- 
turato da poco, diciamo negli ultimi giorni, mentre per uno scorpione è la 
preda delle ultime settimane o mesi. La tendenza degli ambienti ai valori medi 
nel lungo periodo ne riduce l’imprevedibilità. Inoltre, la mobilità degli orga- 
nismi entro o tra le varie generazioni trasforma la frammentarietà spaziale 
dell'habitat in una sequenza temporale di condizioni. Ciò che costituisce un 
ambiente alternativo per organismi effimeri o relativamente immobili può es- 
sere accettato come media di condizioni su un arce di anni o in determinate 
zone da una specie più mobile e longeva. Il modo di avvertire l’eterogeneità 
ha significato solo rispetto alla tolleranza dell'organismo per condizioni diverse. 
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l 4) Gli organismi definiscono gli ambienti in cui vivono, determinandone 
gli aspetti pertinenti e fissandone le variazioni che possono essere ignorate 
considerate in blocco. Ad esempio, nelle comunità avicole, la distribuzione vei 
ticale della densità di vegetazione più che l’insieme delle specie vegetali «de 
termina l’idoneità dell’habitat, mentre l’altezza delle varie piante stabilisce lu 
composizione delle specie di uccelli. Ma, nelle stesse località, gli insetti erbivori 
attribuiscono alla distribuzione di determinate composizioni chimiche piu & 
meno commestibili maggiore importanza che alla densità. Per il camalconte 
americano, divoratore di insetti, le risorse sono rappresentate dalla distribu 
zione di oggetti in movimento. Lo stesso prato può apparire un mosaico can 
giante di ambienti adatti e inadatti a certe specie di formiche che, come //r 
dole megacephala, evitano il sole, e sembrare un’area di foraggiamento unito 
me agli occhi di una specie meno esigente. 

5) Ogni fattore ambientale colpisce l’organismo, modificandone la form 
fisica. I suoi effetti si dispiegano seguendo molti percorsi, divergenti e con 
vergenti, all’interno dell’organismo, e si materializzano nella variazione delli 
quantità di diverse sostanze o attività. Ad esempio, nei mammiferi, una «ii 
minuzione della temperatura esterna trova riscontro nell’aumento del consuma 
di zucchero, in alterazioni del battito cardiaco e dello schema circolatorio, 
in un possibile esaurimento di energia, ecc. (anche nuovi ambienti — ad esem 
pio, nuove sostanze chimiche — agiscono in sostituzione di percorsi precsi. 
stenti). D’altra parte, un ambiente più caldo, costringendo un insetto a limi 
tare le ore quotidiane destinate alla ricerca di cibo, può dare una sensazione 
fisiologica di fame. 

6) Gli organismi reagiscono agli ambienti. Ogni elemento ambientale che 
entri in urto con l’organismo penetra attraverso un gran numero di percorsi, 
Le variazioni termiche alterano la velocità di specifiche reazioni chimiche, api- 
scono sui recettori sensoriali, possono denaturare certi enzimi, stimolare una 
particolare attività neurale e evocare risposte comportamentali. Si deve dun- 
que seguire l’influenza esterna attraverso l'organismo. Alcuni percorsi rinfor- 
zano il segnale: un piccolo cambiamento esterno può tradursi in un impo 
nente mutamento interno. Altri percorsi filtrano gli influssi esterni: ampie flut 
tuazioni nell’assunzione di cibo comportano piccole differenze per quanto ri. 
guarda il glucosio usabile dal cervello. Di conseguenza, lo stato dell’organi- 
smo in una gamma di ambienti è una combinazione di ciò che gli accade c «ti 
ciò che fa. 

È opportuno rilevare alcune caratteristiche delle risposte all'ambiente. Sem- 
bra che le risposte stesse siano il risultato di un fitto reticolo d’interazioni, reci- 
procamente dipendenti, che viceversa nel loro insieme sono legate in modo più 
blando ai processi che suscitano le risposte. L'interruzione della quiescenza 
nei semi richiede ad esempio il rammollimento o la rottura del tegumento, 
la trasformazione dell’amido in zucchero utilizzabile, l’inizio della crescita del- 
l'apice radicale, ecc. T'ra questi eventi esiste di necessità una stretta coordi- 
nazione, ma il segnale che li innesca non è che vagamente correlato e può 
variare anche in organismi strettamente imparentati. D'altra parte, le strut- 
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ture e i processi che captano l’informazione ambientale possono associarsi a 
risposte alternative. È possibile che due specie affini di formiche si servano 
di sostanze di allarme chimicamente analoghe per segnalare il pericolo, rea- 
gendo però la prima con una mobilitazione difensiva e l’altra con la fuga. Si 
deve anche rilevare che gli animali si assomigliano più nelle reazioni di lotta 
o di fuga di fronte al pericolo che nella definizione di ciò che costituisce peri- 
colo. 

Nel corso dell’evoluzione vari percorsi possono essere rafforzati o soppres- 
sì o ricombinati in un numero cost elevato di modi che gli eventi ambientali 
non tanto estremi da infrangere l'integrità biologica della pianta o dell’anima- 
le non comportano un rapporto di necessità tra la forma fisica del segnale e 
la risposta. 

7) Ma se gli organismi rispondono agli ambienti, è allora possibile inter- 
pretare questi ultimi sulla base dei primi e tradurre unità di misura ambien- 
tali in unità di fenotipo. 

Il botanico danese Raunkiaer fu il primo a riconoscere questo principio 
classificando le forme vitali. Poiché le frequenze relative in una vegetazione 
di alberi, cespugli, erbe, piante rampicanti, foglie grandi e piccole, foglie in- 
tere e spezzettate, foglie sempreverdi e decidue, foglie sottili o succulente, 
riflettono sempre il régime climatico, una tabella che ne indichi la distribu- 
zione costituisce anche un indicatore del clima. Anche se non piove è possi- 
bile riconoscere una foresta pluviale grazie alle sue forme di vita. 

Lo stesso principio si applica a caratteristiche ambientali di periodo più 
breve. Ad esempio è possibile seguire in laboratorio la crescita di moscerini 
della frutta a varie temperature e registrare il numero dei peli in funzione del- 
la temperatura. Si possono quindi catturare alcuni moscerini liberi, calcolar- 
ne il numero medio dei peli e ricavare dai dati di laboratorio la temperatura 
che ne caratterizzò lo sviluppo. La varianza tra i moscerini selvatici, tenendo 
conto dei valori riscontrati tra moscerini allevati in condizioni uniformi, in- 
dica anche la varianza tra i microhabitat nel cui ambito si sviluppò la popo- 
lazione selvatica. 

8) L'interazione reciproca tra organismo e ambiente si manifesta lungo vari 
percorsi che collegano l’individuo alle scale temporali evolutive: 


a) Gli organismi scelgono attivamente gli ambienti in cui possono soprav- 
vivere e riprodursi. 

b) Questa scelta attiva determina l’ambiente cui l'organismo è esposto. 
Vengono cosi fissati, a livello individuale, gli impulsi ambientali che 
provocheranno una reazione dell'organismo, e, a livello evolutivo, gli 
ambienti ai quali l'organismo si adatterà, il tipo di selezione che subirà. 

c) L'ambiente agisce in modo diverso su genotipi differenti. Vari geno- 
tipi possono reagire in modo quasi identico in certi ambienti e produrre 
invece in altri fenotipi largamente dissimili. Di solito negli ambienti 
abituali le risposte di genotipi diversi sono meno variate che in am- 
bienti insoliti o estremi. In ambienti moderatamente estremi, le diffe- 
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renze tra genotipi sono amplificate, ma in ambienti eccezionali l’uni- 
formità si ripresenta sotto forma di letalità comune. In qualità di sti. 
molo evolutivo, l’ambiente favorisce quindi la formazione di quella stes. 
sa variabilità che seleziona in quanto filtro darwiniano (la teoria evolu 
tiva ignora per lo più questo effetto dell'ambiente). 

d) Il modo in cui l'organismo modifica l’ambiente dipende dal suo geno 
tipo. Alcuni influssi ambientali aumentano più di altri la sopravvivenza. 
Ne consegue che l’ambiente seleziona lo schema della propria modili 
cazione. 


g) Ogni parte o attività dell'organismo agisce come ambiente per altre parti, 
cosicché l'evoluzione consiste in buona parte nell’adattamento reciproco delle 
varie parti dell'organismo. Quasi tutti i ragionamenti sull’interazione organi 
smo/ambiente si possono perciò applicare anche all'ambiente interno. 

«Ambiente» non va inteso semplicemente come «dintorni», sia pure in 
senso dinamico, ma anche come modo di vita: l’attività dell'organismo è tea- 
tro della sua evoluzione. Questa intensa interazione tra le azioni che un or- 
ganismo compie e gli avvenimenti che lo coinvolgono è particolarmente dratii: 
matica nell’evoluzione umana: Engels, in un saggio sul ruolo del lavoro nella 
transizione dalla scimmia all'uomo, la esplora nel contesto lamarckiano del. 
l’ereditarietà dei caratteri acquisiti. È però sufficiente sostituire l’azione delli 
selezione naturale alla causazione diretta perché l'essenza del ragionamento 
resti valida: il processo creativo che indusse i nostri progenitori a modificare 
gli oggetti naturali per adattarli all'impiego umano fu l’unico aspetto del si- 
stema di vita che orientò l’azione della selezione sulla mano, sulla laringe c 
sul cervello in un feedback positivo capace di trasformare la specie, il suo am- 
biente, e la sua interazione con la natura, 


15. L'integrazione delle parti. 


Hegel ammonf che l'organismo è costituito di braccia, gambe, testa e tron- 
co soltanto quando passa al vaglio del coltello dell’anatomista. La fisiologia 
e l’embriologia hanno svelato molti dei particolari della complessa interdipen- 
denza delle varie parti del corpo; fattore di sopravvivenza, nel caso di buon 
funzionamento, ma causa di disastro diffuso in condizioni patologiche. 

La correlazione tra le parti si osserva anche nella sistematica, in quanto 
la maggior parte delle combinazioni concepibili di caratteri non si manifesta. 
Ad esempio, non esistono piccoli rettili erbivori, né molluschi volanti. 

D'altra parte, nel corso dell'evoluzione le relazioni tra le parti subiscono 
dei cambiamenti: D’Arcy Thompson ha dimostrato come sia possibile ripro- 
durre le forme di specie affini abbozzando determinate sagome animali su 
un foglio di gomma e quindi stirandolo in vari modi, corrispondenti a varia- 
zioni nei tassi di crescita relativi in diverse direzioni. Buona parte dell’evo- 
luzione può dunque essere interpretata sulla base della disgiunzione dei tassi 
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di crescita relativi. Gould ha sostenuto che la relativa dissociabilità della ma- 
turazione somatica da quella sessuale spiega la tendenza a interpretare erro- 
neamente i fenomeni nel quadro della ricapitolazione, la neotenia (rallenta- 
mento dello sviluppo somatico rispetto a quello sessuale) e la progenesi (con- 
seguimento della maturità sessuale nelle forme giovanili e anche larvali). Ri- 
costruendo la storia di particolari linee evolutive, si osserva che a una rapida 
evoluzione di alcuni caratteri corrisponde l’immutabilità di altri. In realtà, pro- 
prio grazie a questi caratteri conservativi è possibile ricostruire la filogenesi. 

Il problema consiste allora nell’inserire nella stessa infrastruttura teorica 
l’intima integrazione e la relativa dissociabilità delle parti dell’organismo. La 
nostra analisi richiede l’abbinamento di argomenti inerenti allo sviluppo e al- 
l'adattamento. 

Tra parti diverse dell'organismo esiste una correlazione perché: 

1) Il loro sviluppo può essere sensibile a uno stimolo comune. Ad esempio 
gli ormoni steroidei, oltre a favorire la crescita dei mammiferi, sono anche 
implicati nella maturazione sessuale e nello sviluppo delle caratteristiche ses- 
suali secondarie. 

2) Caratteri a sviluppo indipendente possono avere un inibitore comune. 
Questo meccanismo è importante negli insetti, tra i quali l’ormone giovanile 
sopprime molti processi di sviluppo altrimenti indipendenti. 

3) Una struttura può indurne direttamente un’altra, come si verifica nel 
caso dello sviluppo dell’occhio. 

4) Talora due parti dell'organismo possono controllare la rispettiva cre- 
scita. Ad esempio, i minerali assorbiti dalle radici e i carboidrati sintetizzati 
nelle foglie sono necessari per la crescita di entrambe le strutture, che man- 
tengono però la priorità sul proprio prodotto: se si asportano in parte le foglie, 
la crescita si manifesterà essenzialmente sopra il terreno; viceversa, se si po- 
tano le radici, si registrerà un’accelerazione dello sviluppo radicale sino al 
ristabilimento di un rapporto stabile radici/germogli. Lo specifico rapporto è 
comunque determinato per via genetica e può essere alterato innestando radici 
di un genotipo con germogli di un altro. 

5) Tessuti simili assorbono ormoni e sostanze nutritive simili ed emettono 
prodotti analoghi; di conseguenza, se sono prossimi, entrano in un certo senso 
in competizione per le risorse disponibili. Tutto ciò che altera la ripartizione 
delle risorse produce una correlazione negativa, mentre i fattori che influen- 
zano la concentrazione delle sostanze nutritive, degli ormoni, dei prodotti di 
rifiuto, o anche le condizioni fisiche circostanti inducono una correlazione po- 
sitiva. 

6) Un unico gene può condizionare caratteri apparentemente remoti. Il fe- 
nomeno della pleiotropia riflette il processo dell’azione genica: i geni deter- 
minano la produzione di enzimi che catalizzano particolari reazioni chimiche 
nella complessa rete metabolica. Un mutamento genetico, modificando la ve- 
locità di una reazione o addirittura bloccandola completamente, produrrà dun- 
que effetti che si riverbereranno in tutta la rete. 

7)I primi stadi dello sviluppo influenzano i successivi, cosicché ad esem- 
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pio nei mammiferi la taglia iniziale (condizionata dalla nutrizione) incide su 
quella adulta. 

Pur essendo tutte dirette conseguenze dei processi dello sviluppo, queste 
correlazioni non sono rigidamente determinate. I tassi di flusso delle sostanze 
tra le varie parti, la sensibilità di tessuti diversi allo stesso stimolo, la sinero- 
nizzazione dei periodi di crescita di organi differenti, i tassi di produzione 
o interruzione dei promotori o inibitori della crescita in tessuti diversi: tutti 
questi parametri sono soggetti alla selezione e possono subire variazioni. Sotto 
l’influsso della selezione alcuni effetti di un gene possono essere incrementali 
e altri ridotti. 

Analogamente, in condizioni ambientali estreme il sistema di regolazione 
può allentarsi e la correlazione delle parti subire una alterazione drastica, 

Ci si deve dunque chiedere quali pressioni esercita la selezione sull’inte- 
grazione delle parti. 

1) Parti diverse agiscono insieme meccanicamente. Ad esempio l’esatta oc- 
clusione (accoppiamento dei denti superiori e inferiori) ha un’importanza su- 
periore alle dimensioni assolute dei denti. Le enartrosi delle ossa lunghe, e 
proporzioni delle diafisi come leve nella corsa, il bilanciamento delle varie parti, 
l’adattamento del cranio al cervello e del tegumento agli organi interni, hanno 
tutti un ovvio valore di sopravvivenza. 

2) Parti fisicamente alquanto diverse agiscono insieme. La modificazione 
delle dimensioni e della struttura degli arti, associata a un diverso comporta- 
mento di alimentazione o fuga, richiede cambiamenti correlati nelle ossa, nei 
muscoli, nell’innervazione e nella. circolazione. La reciproca regolazione tra 
le diverse parti consente un adattamento relativamente rapido. 

3) Organi o processi diversi poco legati tra loro direttamente possono avere 
un legame ecologico grazie alla comune importanza adattativa. Ad esempio, 
la maggior parte delle termiti sono foraggiatrici notturne, data l’intolleranza 
al calore secco e l'estrema vulnerabilità ai numerosi predatori. Il passaggio 
a una ricerca di cibo diurna chiamerebbe comunque in causa una migliore 
resistenza all’essiccamento e protezione nei confronti dei predatori (spesso ot- 
tenuta mediante la casta dei soldati). Tolleranza fisiologica, costumi diurni e 
capacità difensiva sono perciò correlati ecologici. 

4) Le diverse caratteristiche che costituiscono un’unità ecologica funzionale 
possono essere globalmente necessarie (tolleranza al calore e fuga dai preda- 
tori) o rappresentare alternative intercambiabili (più soldati, soldati di taglia 
maggiore, operai più veloci). Ì 

5) Alcune parti dell'organismo servono a mantenere altre parti entro limiti 
soddisfacenti. Ad esempio, la temperatura corporea costante è il risultato di 
una variabilità coordinata nell'azione cardiaca, nella circolazione, nel tasso me- 
tabolico, nelle ghiandole sudorifere e nell’attività volontaria. 

Vari elementi di un organismo possono dunque essere concatenati come 
«caratteri» se costituiscono unità di sviluppo o di selezione; ma se si altera 
la direzione della selezione, possono perdere di coesione e evolversi indipen- 
dentemente. Si può citare un esempio. I coltivatori di granturco stanno cer- 
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cando di migliorare il valore nutritivo del raccolto, che certamente non è di 
per sé un «carattere» naturale di Zea mays. Ma quando i produttori riescono 
a far confluire la resa totale, il contenuto proteico, la percentuale di lisina, 
ecc., in una varietà selezionata, ne nasce un’unità evolutiva, un carattere adat- 
tativo che riunisce un certo numero di caratteristiche biochimiche. Se il pro- 
gramma di riproduzione dovesse essere abbandonato, il «carattere» perderebbe 
il suo significato evolutivo e i suoi frammenti si disperderebbero in mezzo 
ad altre componenti della sopravvivenza. 

Lo stesso discorso vale per i tratti comportamentali. Dato l’attuale inte- 
resse sociale e politico per la «violenza» e l’«aggressione», alcuni comporta- 
mentisti hanno cominciato a considerare l’«aggressività» come un «carattere». 
Definendo misure di «aggressività » (ad esempio, il numero di morsi che l’as- 
sistente riceve da un ratto bianco) e scegliendo gli esemplari in base a un 
elevato indice di «aggressività», essi hanno di fatto elevato il carattere al 
rango di unità di evoluzione. Il possesso del «carattere» non è una proprietà 
dell'indice, ma delle circostanze che ne hanno determinato lo sviluppo e la 
selezione. "Tali esperimenti non dimostrano quindi l’esistenza di un’«aggres- 
sività» ereditaria in altre specie e neppure in altre popolazioni di ratti. 

Sinora si è posto l’accento sui motivi legati allo sviluppo e a fattori eco- 
logici per giustificare l'integrazione delle parti. Ma l’importanza delle com- 
ponenti di un agglomerato ecologico di strutture e processi non è limitata 
al ruolo che esse svolgono in quell’agglomerato. La circolazione in un arto 
è certamente legata all'impiego dell’arto stesso, ma anche all’equilibrio ter- 
mico e alle richieste competitive di sangue (ad esempio per la digestione). 
Inoltre non è detto che le caratteristiche ecologiche, saldamente integrate in 
un’unità funzionale, siano rigorosamente interdipendenti. Ad esempio, i pezzi 
boccali di un insetto succhiatore sono adatti alla struttura fisica della sorgente 
alimentare, mentre lo schema di quiescenza è legato alla stagionalità dell’ha- 
bitat. È quindi possibile che certe caratteristiche ecologiche si modifichino 
lasciandone inalterate altre. 

Si visualizza cosî l'organismo come un sistema di variabili raggruppate in 
agglomerati sovrapposti di componenti di idoneità (sopravvivenza e riprodu- 
zione) e soggette a vincoli di limitazione fisica e interdipendenza inerente allo 
sviluppo. Un ambiente mutato può determinare l’intervento della selezione 
su diversi agglomerati. In generale, tra le variabili importanti di un agglome- 
rato, subiranno maggiori modifiche quelle meno vincolate: spesso i caratteri 
che compaiono localmente e tardi durante lo sviluppo. 

Tre aspetti dell'adattamento si oppongono ai vantaggi di una più stretta 
integrazione. In primo luogo, se una particolare caratteristica è soggetta a pres- 
sioni selettive opposte, e se i suoi due stati ottimali estremi non sono troppo 
diversi, è probabile che ne nasca un compromesso in cui la caratteristica in 
questione è determinata”da entrambi gli aspetti dell’idoneità. Ma se le pres- 
sioni selettive divergono, l'eventualità di un compromesso si affievolisce. Alla 
fine, uno dei due ha la meglio e la caratteristica si evolve sotto il controllo 
di un solo criterio adattativo, oppure si suddivide: se la forma ottimale di 
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un dente destinato alla lacerazione è talmente diversa da quella necessaria per 
la macinazione da rendere disastrosa per entrambe le funzioni una forma in- 
termedia, il controllo sui denti anteriori e posteriori potrà subire una disgiun- 
zione e portare a una strategia mista di incisivi e molari. Oppure, se la dige- 
stione di cibi diversi richiede livelli diversi di acidità anziché un pH interme- 
dio legato a una digestione lenta, ecco che si sviluppano una bocca alcalina 
e uno stomaco acido. 

Un secondo fenomeno affine favorevole alla disgiunzione è che la selezio- 
ne trova sempre maggiori difficoltà ad aumentare l’idoneità via via che au- 
menta il numero delle variabili interagenti e l’intensità dell’interazione. Le 
specie molto integrate si adatteranno meno facilmente di quelle caratterizzate 
da una maggiore autonomia delle diverse componenti di idoneità. 

Infine, quanto più il sistema è integrato e interdipendente, tanto più dif- 
fuso sarà il collasso nel caso che una sollecitazione distrugga la capacità di 
regolazione. 

Nell’evoluzione si sono perciò registrate successive associazioni e separa- 
zioni di parti, a seconda che i vantaggi del funzionamento coordinato e della 
reciproca regolazione si rivelassero superiori agli svantaggi di un'eccessiva li- 
mitazione e vulnerabilità. 

Non esiste comunque alcuna regola generale. Tra gli organismi più nu- 
merosi alcuni, come i mammiferi, presentano un'integrazione assai pronun- 
ziata, mentre altri, come i vegetali, sono costituiti da parti dotate di maggiore 
autonomia. 


16. Teorie evolutive macroscopica e microscopica. 


In pratica esistono due teorie evolutive, microscopica e macroscopica, per 
analogia con la fisica microscopica e macroscopica. La meccanica quantistica 
non attiene veramente alle leggi del moto dei corpi in caduta, se non nella 
misura in cui l’esistenza di oggetti fisici macroscopici coerenti e la loro inte- 
razione col mezzo fisico in cui si spostano ne riflettono le proprietà microsco- 
piche. Allo stesso modo, le particolari modificazioni che si verificano quando 
una nuova mutazione viene incorporata in una specie possono accrescere 0 
diminuire la probabilità di sopravvivenza della specie, in base alle esclusive 
interazioni biologiche implicate, ma le spiegazioni degli schemi generali di 
diversità nello spazio e nel tempo chiamano in causa fenomeni a un livello 
diverso. Ogni caso di speciazione o estinzione consegue a eventi microscopici 
che in ultima analisi dipendono dalla composizione genetica della specie, mo- 
dellata da processi microevolutivi. Le due teorie non troveranno mai un effi 
cace punto di contatto, finché il concetto di idoneità relativa dei genotipi in 
una popolazione non si intreccerà all’idoneità di popolazione e specie in co- 
munità ecologiche. Ma non è possibile realizzare la connessione se non si ab- 
batte la dicotomia di organismo e ambiente. Il divorzio tra idoneità relativa 
di genotipi e idoneità di popolazione nasce dalla finzione che nuove varietà 


Evoluzione 1050 


siano selezionate in un ambiente fisso, di modo che l’unico problema riguardi 
la loro capacità di dare una discendenza più o meno numerosa. Ma in realtà 
una nuova varietà implica un nuovo ambiente, un nuovo insieme di relazioni 
degli organismi tra loro e con la natura inorganica. D'altra parte, non tutte 
le mutazioni possono comportare una relazione completamente nuova tra or- 
ganismo e ambiente, perché in caso contrario non esisterebbero cambiamenti 
evolutivi cumulativi. Più e più volte i vertebrati terrestri si sono adattati alla 
vita acquatica trasformando i loro organi terrestri in appendici pinniformi. 
Il fenomeno si è registrato indipendentemente nelle balene, nelle foche, nei 
pinguini e persino nei serpenti di mare ad appiattimento laterale. Se ogni 
piccola modificazione morfologica implicasse un cambiamento radicale nei pre- 
datori o nelle risorse alimentari, l'evoluzione di queste forme natanti, ovvia- 
mente adattate, non avrebbe mai potuto avere luogo. Dobbiamo ipotizzare 
che la relazione tra fenotipo e idoneità abbia almeno due proprietà generali. 
In primo luogo, vi dev'essere continuità, in modo che minimi cambiamenti 
morfologici, fisiologici e comportamentali possano abbastanza spesso eserci- 
tare soltanto effetti ridotti sui rapporti ecologici dell'organismo. Una conti- 
nua modificazione del fenotipo si tradurrebbe sovente in continue alterazioni 
dei rapporti ecologici. In secondo luogo, i caratteri devono essere quasi-indi- 
pendenti, ovvero deve esistere un gran numero di possibili correlazioni fenoti- 
piche tra un determinato cambiamento di un carattere e altri aspetti del fe- 
notipo. Se le correlazioni tra i caratteri fossero pressoché intangibili, nessun 
aspetto singolo del fenotipo, come ad esempio le pinne, potrebbe svilupparsi 
senza alterare completamente il resto dell'organismo in modi in generale non 
adattativi. Al tempo stesso, nonostante il principio della continuità, vi sono 
momenti in cui il mutamento quantitativo diviene qualitativo, e il principio 
della quasi-indipendenza non significa che sia possibile qualsiasi ristruttura- 
zione degli organismi. Questi due principî costituiscono la base di una teoria 
dell’evoluzione degli organismi di là da venire. Per ora, si dispone soltanto 
di una cinematica dell’evoluzione di genotipi astratti. [R. C. L. e R. L.]. 
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Prima d’essere una teoria scientifica (cfr. teoria/modello), l'evoluzione è concettual- 
mente e storicamente un’ideologia; il trattamento scientifico dell'evoluzione ha mante- 
nuto le sue connotazioni ideologiche, attraverso il legame che si è mantenuto fra l’evolu- 
zione e le nozioni di cambiamento (cfr. dialettica e moto), ordine (cfr. ordine/disordi- 
ne), progresso (cfr. progresso/reazione), direzione nel tempo (cfr. passato/presente), 
spesso associate all’idea di perfettibilità o a leggi fisiche (cfr. differenziale e variazio- 
ne). In connessione col postulato d’ordine, il progresso si esprime in particolare con la 
tesi di uno sviluppo irreversibile (cfr. reversibilità/irreversibilità) che può essere cicli- 
co (cfr. ciclo e anche cosmologie), e che attualmente si tende ad interpretare come un 
arricchimento sul piano dell’informazione (cfr. semplice/complesso, organizzazio- 
ne), sottoponendo cosi a contestazione il concetto d’entropia: la stabilità nell’adatta- 
mento (cfr. equilibrio/squilibrio) consisterebbe in un differenziamento di forma 
e funzione, in concorso con l’interdipendenza dei diversi elementi (cfr. struttura, in- 
terazione). 

Nella sua forma attuale di una teoria genetica dell’evoluzione, la teoria biologica — che. 
dal suo esordio ha avuto un considerevole impatto ideologico, dato che a partire da Dar- 
win si è posta contro la teoria dei tipi ideali (cfr. specie) —, attraverso il meccanismo di 
mutazione/selezione (cfr. eredità), ha potuto trovare un avvio di soluzione a un in- 
sieme di problemi, come quelli della variazione (cfr. gene), della diversità delle razze 
(cfr. razza) e delle specie (cfr. polimorfismo), dell'emergenza della novità (cfr. svilup- 
po e morfogenesi, qualità/quantità), dell’origine della vita (cfr. organico/inorgani- 
co, catalisi, vita), della relazione genotipo/fenotipo, dei rapporti dell'organismo e 
dell'ambiente, dei dispositivi d’integrazione. 


33. Aerial Abstract (1969). Foto di Robert Mayer. 


Mutazione/selezione 


Le teorie sui cambiamenti che avvengono nei sistemi naturali e sociali nel 
corso del tempo si dividono in due categorie principali: nella prima, quella sto- 
ricamente pit antica, vengono raggruppate le teorie ontogenetiche o trasforma- 
zionali, le quali fanno risalire i cambiamenti nel complesso di un sistema a cam- 
biamenti qualitativi negli elementi che lo costituiscono, cambiamenti dovuti sia 
a mutamenti nelle condizioni esterne sia a qualche meccanismo interno di svi- 
luppo degli elementi stessi. In biologia, la teoria trasformazionista classica è 
quella dello sviluppo dei singoli organismi. La forma e le dimensioni di un orga- 
nismo cambiano durante la sua vita per effetto dei movimenti di cellule e masse 
di tessuti, dei cambiamenti qualitativi nella forma e nel contenuto delle cellule 
stesse, e dei materiali da cui sono costituite. Tali cambiamenti sono considerati 
come lo svolgimento di un programma di sviluppo incorporato, in parte inne- 
scato da stimoli esterni all’organismo e sempre modulato dalle circostanze am- 
bientali. In sociologia, il materialismo storico di Marx è la teoria trasformazio- 
nista della società più accuratamente articolata. Dai rapporti feudali di produ- 
zione derivarono i rapporti borghesi come risultato dell’attività economica stessa 
e delle contraddizioni create dal feudalesimo, proprio come dai rapporti borghe- 
si di produzione si giunse ai rapporti socialisti attraverso un processo implicito 
negli stessi rapporti capitalisti. Quello che caratterizza le teorie trasformazioni- 
ste, in biologia come in politica economica, è che l’attività degli elementi di un 
sistema provoca una trasformazione qualitativa degli elementi stessi e dei rappor- 
ti che tra loro intercorrono. La fonte di mutamento e di innovazione è intrinseca 
al sistema di rapporti e i particolari cambiamenti che avvengono sono una con- 
seguenza diretta dello stato attuale del sistema. 

In contrasto con queste teorie trasformazionali, si è venuta delineando una 
spiegazione alternativa dei cambiamenti che derivano dalla teoria darwiniana 
dell’evoluzione organica: la teoria della mutazione/selezione. Essa sostiene che 
i cambiamenti nel complesso di un sistema derivano da cambiamenti nelle pro- 
porzioni relative delle differenti forme dei singoli elementi più che dalla tra- 
sformazione di ogni elemento nella nuova forma. Siccome i singoli elementi del 
sistema sono caratterizzati da una vita breve rispetto al sistema nel suo comples- 
so, essi si riproducono e muoiono dando luogo in ogni istante a una collezione di 
individui contrassegnata da un continuo turnover. Il primo passo nell'evoluzione 
per mutazione/selezione è la comparsa nella popolazione, come risultato di un 
cambiamento qualitativo in uno degli elementi presenti, di un elemento di una 
forma nuova. Questo è il gradino mutazionale. Poiché il sistema si mantiene in 
vita nel tempo grazie alla riproduzione di elementi essi stessi soggetti alla morte, 
la composizione della popolazione nel suo insieme cambierà se la nuova forma 
ha un tasso di riproduzione maggiore, o un tasso di mortalità inferiore, a quello 
delle forme più vecchie. Questa è la fase selettiva. Gradualmente la popolazio- 
ne si arricchirà di elementi della forma nuova, e in seguito il tipo originario può 
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sparire completamente dando luogo a un'alterazione qualitativa nelle propor- 
zioni delle diverse forme. La mutazione/selezione differisce dall'evoluzione tra- 
sformazionale in due modi foodemeniali Nell’evoluzione trasformazionale tut- 
te le singole unità sono soggette alla stessa trasformazione, mentre nell’evolu- 
zione per mutazione/selezione soltanto una (o alcune) unità subiscono un cam- 
biamento qualitativo e il sistema nel suo complesso cambia per opera della ri- 
produzione differenziale delle poche forme nuove. Inoltre, in un processo tra- 
sformazionale la vera e propria trasformazione è una conseguenza diretta della 
dinamica del sistema, mentre nelle teorie di mutazione/selezione l’alterazione 
qualitativa originale in una delle unità non è un’inevitabile conseguenza dello 
stato attuale del sistema, ma deriva da cause ad esso estranee. 

A causa dell’immensa influenza della teoria darwiniana dell’evoluzione or- 
ganica, il concetto di processo evolutivo è stato sempre più equiparato, special- 
mente in sociologia, ai processi di mutazione/selezione. Tanto che un buon nu- 
mero di recenti tentativi di spiegare l'evoluzione culturale umana si sono serviti 
dell’approccio mutazione/selezione considerandolo caratteristico dell’interpre- 
tazione evolutiva. Per esempio, la cosiddetta scuola «sociobiologica» [Wilson 
1975] ipotizza il sorgere di una variante culturale in gruppi locali, sia come diret- 
ta conseguenza di un cambiamento genetico, cioè di una mutazione biologica, 
sia, in senso più ampio, come conseguenza di una «mutazione culturale». Se il 
gruppo portatore di questa variante sarà più aggressivo, più bellicoso, più abile 
nell’accumulare ricchezze e nel tenere territori sotto il suo controllo, cosi da 
produrre una discendenza più numerosa come risultato della competizione con 
gruppi meno fortunati, la variante soppianterà allora le altre forme di cultura. 
Ovvero: le unità di mutazione e selezione sono a volte pensate come le forme 
culturali o le idee stesse, più che come i loro inventori umani. Queste forme cul- 
turali, come gli dèi, assumono una vita loro propria, si riproducono, sopraffanno 
le idee più deboli e in ultimo si diffondono nella specie. 

La crescente popolarità delle teorie dell’evoluzione culturale basate sulla mu- 
tazione/selezione deriva da parecchie fonti. Anzitutto, la sociologia non-marxi- 
sta, proprio perché rifiuta una teoria sociale generale dell’organizzazione sociale 
umana che è nello stesso tempo strutturale e storica, non ha e non può elaborare 
una teoria generale dell’evoluzione culturale a partire da un materiale puramen- 
te sociale: essa si è perciò rivolta sempre più alle scienze naturali, guardando ad 
esse come alla fonte sia di una metodologia sia di modelli generali. Questo ten- 
tativo di trasformare lo studio della società umana in un’altra scienza naturale 
non è tuttavia una spiegazione sufficiente della crescente affermazione dei mo- 
delli di mutazione/selezione, poiché le scienze fisiche sono trasformazionali. Le 
teorie dell’evoluzione stellare e geologica, ad esempio, sono semplici sistemi on- 
tologico-trasformazionisti: ogni stella, in seguito alle reazioni nucleari che in es- 
sa stessa avvengono, passa dalla sequenza principale allo stadio di gigante rossa, 
poi di nana bianca, e infine, se si verificano le condizioni necessarie, va incontro 
al collasso gravitazionale. È una storia puramente ontogenetica, priva di elementi 
di sopravvivenza e riproduzione differenziali. Ma questa scienza fisica trasfor- 
mazionale non viene presa a modello dell'evoluzione sociale. 
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Un secondo fattore nel rifiuto dei modelli trasformazionisti è stato il cre- 
scente antagonismo tra gli approcci esplicativi marxisti e quelli borghesi, anche 
quelli che in un primo tempo avevano esplicitamente tentato di escludere le 
ideologie. Uno dei principali vanti della sociobiologia è quello di essere la sola 
alternativa scientifica al marxismo. L’elemento specificamente dialettico delle 
teorie trasformazioniste — che lo stato attuale di un sistema è necessariamente 
temporaneo perché le leggi del moto del sistema portano alla sua negazione, co- 
me l’evoluzione stellare esemplifica in modo tanto chiaro e semplice — viene for- 
temente avversato dalla particolare importanza che la sociologia annette oggi alla 
stabilità e all'equilibrio (cfr. l'articolo «Evoluzione» in questa stessa Enciclope- 
dia). Nelle teorie della mutazione/selezione, d’altronde, sono specificamente pre- 
visti degli equilibri stabili, e un sistema può dunque esser stato soggetto a evolu- 
zione in passato pur essendo stabile oggi. 

In terzo luogo, c’è una forte analogia formale fra le teorie della mutazione/ 
selezione e le teorie della concorrenza in campo economico. Nascono più aziende 
di quante non ne possano sopravvivere; alcune, grazie alle loro capacità innova- 
tive e a tecniche superiori, si mantengono in vita e crescono, mentre le altre 
scompaiono dal mercato: l’innovazione però si diffonde, perché in regime di li- .. 
bera concorrenza riescono a sopravvivere soltanto le aziende che la recepisco- 
no. La teoria darwiniana dell’evoluzione deve molte delle sue strutture teoriche 
alla teoria sociale del x1x secolo: non fu Darwin ad introdurre nel pensiero so- 
ciale vittoriano le nozioni di lotta per l’esistenza e di sopravvivenza degli inno- 
vatori superiori, anzi. Egli ve le prese a prestito, e la sua teoria evolutiva della 
mutazione/selezione, che era in netto contrasto con quella trasformazionale di 
suo nonno Erasmus, non fu altro che un transfert dalla piccola scena del capitali- 
smo europeo al grande palcoscenico del mondo biologico. Non c’è ragione di 
supporre che il sociologo del xx secolo sia più immune dalla tentazione d’intro- 
durre il mondo economico in cui vive nelle creazioni del suo intelletto, di quanto 
non lo fosse il biologo teorico del xIx secolo. 


1. Mutazione e selezione nell'evoluzione organica. 

La teoria darwiniana dell’evoluzione si distingue dalle precedenti teorie sul- 
l’evoluzione della vita proprio perché rifiuta il trasformazionismo e spiega il cam- 
biamento nelle caratteristiche di una specie nel suo complesso come conseguen- 
za di un cambiamento nelle proporzioni relative di tipi diversi di singoli organi- 
smi. Come approccio esplicativo, esso è interamente basato sul fatto che gli ele- 
menti di cui è costituita la specie, gli individui, sono diversi l’uno dall'altro e sono 
tutti in grado di riprodursi. L'evoluzione per selezione naturale asserisce: 


1) gli individui differiscono l’uno dall’altro per forma e funzione (principio 
della variazione); 

2) benché gli individui vivano per un periodo di tempo abbastanza breve, 
le diverse forme varianti possono persistere a lungo, in quanto la riprodu- 
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zione dà come risultato dei figli che assomigliano ai genitori (principio 
dell’eredità); 

3) varianti diverse si riproducono e sopravvivono secondo tassi diversi (prin- 
cipio della selezione). } 


La teoria darwiniana dell'evoluzione comincia dunque, cosîf come Darwin 
iniziò On the Origin of Species [1859], con il dato di fatto della variazione degli 
individui. Il principio della selezione è che, in un ambiente particolare, certe 
varianti avranno maggiori probabilità di sopravvivere fino all’età della riprodu- 
zione, o si riprodurranno più rapidamente, cosicché la popolazione si arricchirà 
proporzionalmente di questo tipo variante, sempre che le differenze fra gli indi- 
vidui siano ereditabili. Continuando il processo di selezione, il tipo più adatto, 
quello con il tasso riproduttivo più elevato, continuerà a crescere in frequenza 
nella popolazione e in ultimo diventerà caratteristico della popolazione stessa o 
addirittura dell’intera specie. Ma questo processo è autonegante. La popolazione 
comincia con la variazione, e senza variazione non è possibile alcuna selezione 
perché altrimenti non ci sarebbe nulla da selezionare. Alla fine il processo di se- 
lezione distruggerà però la variazione, facendo sf che la popolazione venga ad es- 
sere costituita interamente dal tipo più adatto: in tal modo il processo di evolu- 
zione per selezione naturale distrugge la condizione che lo rende in un primo 
tempo possibile. Se la variazione è il combustibile del cambiamento evolutivo, 
questo combustibile viene bruciato dal processo stesso. La proprietà autone- 
gante della selezione viene espressa quantitativamente dal teorema fondamenta- 
le della selezione naturale di Fisher [1930], il quale afferma che il tasso di cam- 
biamento di un carattere selezionato è uguale alla varianza genetica nel caratte- 
re e, come corollario, che la varianza genetica viene ridotta a zero dal processo 
selettivo. 

Se la teoria darwiniana deve poter spiegare un’èvoluzione continua, e non 
soltanto un singolo episodio nel lontano passato, allora essa deve dimostrare che 
la variazione si ripete, in modo che la selezione possa continuare ad operare. La 
fonte di questa nuova variazione fu per Darwin un problema serio: una teoria 
trasformazionale avrebbe postulato la generazione di una novità come intrinseca 
al processo stesso di trasformazione, ma la teoria darwiniana della selezione ri- 
chiedeva che fosse un secondo processo, estrinseco, a generare la variazione, e di 
questo processo Darwin non sapeva assolutamente nulla. Cosi egli esitò a soste- 
nere l’ipotesi, e lasciò che s’intrufolasse nella sua teoria un elemento di trasfor- 
mazionismo allorché decise di accettare l’idea di Lamarck che potesse insorgere 
una variazione ereditabile come risposta diretta a modificazioni ambientali. La 
moderna teoria genetica respinge del tutto il lamarckismo e colloca la fonte della 
nuova variazione nel processo di mutazione casuale dei geni, processo del tutto 
estraneo ed indipendente rispetto a quello di selezione naturale. 
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2. La natura delle mutazioni e il processo di mutazione. 


Secondo lo stato attuale delle conoscenze scientifiche, il materiale base di cui 
sono composti i geni, il DNA, può essere di due tipi. Il primo, che comprende 
1 geni strutturali, è un codice molecolare che viene tradotto esattamente nella 
struttura molecolare delle proteine di cui sono costituiti gli organismi. Questo 
DNA è formato da una lunga sequenza lineare di quattro basi (adenina, timina, 
guanina e citosina) il cui esatto ordine determina l’ordine degli amminoacidi che 
saranno legati insieme a formare le proteine. Il secondo tipo di DNA comprende 
gli elementi regolatori, quelli la cui attività stabilisce se in particolari momenti e 
particolari cellule l'informazione contenuta nei geni strutturali sarà tradotta in 
proteine. Questo DNA regolatore è anch'esso una lunga sequenza lineare di basi, 
e fino a un certo punto l’informazione codificata in tali sequenze fa parte dell’ap- 
parato regolatore; altre informazioni di regolazione, però, sono il risultato del- 
l’avvolgimento tridimensionale del DNA regolatore e anche della sua combinazio- 
ne con certe proteine. i 

In ultimo, i geni strutturali e il pNA regolatore sono organizzati in sistemi fi- 
sici più grandi, i cromosomi, e tale superiore livello di organizzazione ha una 
qualche relazione, ancora poco chiara, con la regolazione dell’attività del gene 
strutturale. 

Le mutazioni, cambiamenti nell’eredità degli organismi, possono compier- 
si a tutti e tre i livelli. Le mutazioni di geni strutturali sono sostituzioni, per- 
dite o addizioni di una o più basi nella sequenza del pNA. Il risultato è un cam- 
biamento della composizione in amminoacidi, codificata dal gene strutturale, 
della particolare proteina interessata, e questa nuova forma di proteina può avere 
piccolo o grande effetto sulla fisiologia e sulla morfogenesi dell’intero organismo. 
Ad esempio: la sostituzione di una singola base nel gene strutturale dell’emo- 
globina umana ha come risultato la sostituzione dell’amminoacido valina all’aci- 
do glutammico nella posizione 6 della molecola, e ciò provoca la gravissima ane- 
mia falciforme. 

Anche al livello dei geni regolatori i cambiamenti possono essere sostituzioni 
di una base nel DNA dei geni regolatori stessi, ma in tal caso le sostituzioni in- 
fluenzano il modo in cui l’elemento regolatore controlla il gene strutturale. La 
malattia del sangue nota come talassemia, ad esempio, è il risultato di una muta- 
zione del gene regolatore che riduce la quantità di emoglobina prodotta ma non 
altera la sua struttura molecolare. La maggior parte dei cambiamenti di forma 
ereditabili e molte, se non tutte, le mutazioni che interessano la fisiologia degli or- 
ganismi sono probabilmente mutazioni a livello di regolazione, benché manchi 
ancora al momento la prova certa. Le mutazioni dei geni regolatori rivestono 
particolare interesse perché gli elementi regolatori collegane con l’ambiente l’or- 
ganismo in via di sviluppo. Molecole provenienti dalla cellula, e in ultimo dal- 
l’ambiente, possono combinarsi chimicamente con i geni regolatori o con i pro- 
dotti di geni regolatori; i geni strutturali sono controllati per mezzo di queste 
combinazioni. Cosî le mutazioni dei geni regolatori cambiano il modo in cui l’in- 
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formazione ambientale influisce sulla fisiologia e sullo sviluppo dell’organismo. 

AI terzo livello, avvengono nei cromosomi cambiamenti macroscopici che 
modificano i rapporti spaziali fra geni strutturali e geni regolatori nel nucleo. 
Mentre nel meccanismo evolutivo tali ristrutturazioni sono una forma comune 
di mutazione, ben poco si sa del modo in cui esse influenzano l’attività genica: 
alcune sembrano rimanere senza effetto/mentre altre hanno vistose conseguenze 
sullo sviluppo. 

I tassi delle mutazioni che si verificano in natura variano da una specie al- 
l’altra e, all’interno di una data specie, da un gene all’altro. Il tasso di mutazione 
caratteristico di un gene strutturale in un batteriofago è approssimativamente di 
I per ogni 108 particelle del batteriofago di nuova formazione, nei Batteri è tipi- 
camente di 1 per ogni 10° divisioni, negli Insetti di 1 per ogni 10° gameti, nei 
Mammiferi forse addirittura di 5 per ogni 105 gameti in media. Non è assoluta- 
mente chiaro per quale motivo gli organismi più complessi, quelli che hanno vita 
più lunga, presentino tassi di mutazione più elevati. C'è qualche prova a soste- 
gno dell’ipotesi che la mutazione sia funzione del tempo assoluto piuttosto che 
delle generazioni riproduttive, e ciò dipenderebbe in ultimo dal meccanismo 
stesso della mutazione: se essa fosse una conseguenza della sostituzione di un 
acido nucleico errato al momento della copiatura del gene, allora le mutazioni 
dovrebbero essere una funzione delle generazioni riproduttive; mentre se all’in- 
terno della molecola di DNA fosse in costante svolgimento un qualche processo 
termico o comunque energetico, la mutazione sarebbe un normale fenomeno 
conseguente al moto e alla sintesi molecolari. Data la natura della materia, la per- 
fetta riproduzione e la completa stabilità della forma molecolare sono impossibi- 
li: anche i cristalli semplici contengono circa 1 difetto per ogni 108 atomi a tem- 
peratura ambiente come condizione di minima energia libera. Non sempre vie- 
ne compreso che la mutazione è un fenomeno normale, e sono state architettate 
molte teorie per spiegare che essa sarebbe conseguenza dell’azione dei raggi co- 
smici, di infezioni virali, di esposizione ad alte concentrazioni di ozono, o di altre 
analoghe cause «abnormi». 

Queste ricerche di una causa estrinseca delle mutazioni, in luogo dell’accet- 
tazione dell’instabilità molecolare e del cambiamento come qualità intrinseca 
della materia stessa, sono vestigia del catastrofismo della scienza predarwiniana, 
che considerava il cambiamento come anormale ed estrinseco ai sistemi naturali. 
D'altra parte, pur essendo un processo intrinseco, la mutazione non è indipen- 
dente dalle condizioni esterne: i tassi di mutazione cambiano con la temperatura 
cosi come cambiano in presenza di agenti ossidanti o riducenti o per l’irraggia- 
mento con radiazioni ionizzanti. Queste condizioni esterne influiscono sul tasso 
di mutazione in due modi. Anzitutto, vi sono processi di riparazione che, dopo 
una mutazione, riportano il DNA al suo stato originario, e la velocità di tali ripa- 
razioni chimiche può essere alterata dall'ambiente chimico e termico della cellu- 
la. In secondo luogo, l’introduzione di particelle ad alta energia nei legami chi- 
mici della molecola di DNA, come per esempio nel caso dell’assorbimento di ra- 
diazioni ionizzanti, può grandemente aumentare la probabilità dell’iniziale even- 
to mutazionale. 
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Oltre alla sua normalità come processo, la più importante proprietà della mu- 
tazione è la sua casualità (randomness). Contrariamente a quanto ipotizzava il 
lamarckismo, e cioè che i cambiamenti negli organismi fossero risposte adattati- 
ve dirette ad esigenze ambientali, la biologia moderna non trova nessun rapporto 
adattativo tra la qualità di una mutazione e la qualità dell'ambiente in cui essa 
avviene: un aumento di temperatura farà crescere il tasso di tutte le mutazioni, 
e non solo di quelle che adattano l’organismo al calore. Nella teoria darwiniana 
il ruolo della selezione è quello di produrre la correlazione fra gli organismi e il 
loro ambiente, mentre la mutazione produce un’immensa gamma di variazioni 
fra cui la selezione «sceglie». L'effetto immediato della mutazione è addirittura 
in contraddizione con la selezione e con l'adattamento: dato un particolare am- 
biente, gli organismi che vi si riproducono con successo sono quelli i cui geni 
sono adatti al loro ambiente attuale; qualunque mutazione, essendo casuale ri- 
spetto all'ambiente, darà vita a un cambiamento di forma o di fisiologia assai più 
probabilmente deleterio all'organismo piuttosto che vantaggioso. In questo sen- 
so la mutazione produce «rumore » in un sistema in cui l’informazione sull’am- 
biente è stata accumulata per selezione naturale. 


3. Il principio della selezione naturale. 


Il secondo principio di Darwin, secondo cui varianti diverse generano una 
discendenza numericamente diversa, è sufficiente, insieme con i principî della 
variazione e dell’eredità, a prevedere un processo evolutivo. Ma non è una teo- 
ria causale. In effetti è stato spesso sostenuto che il darwinismo è tautologico, 
poiché asserisce che alcune varianti sono più idonee di altre alla sopravvivenza e 
alla riproduzione, e poi sembra definire i più idonei come quelli che sopravvivo- 
no e si riproducono meglio. Ma l’asserire che si tratta di una tautologia non co- 
glie il nocciolo della questione. I principî di variazione, eredità e selezione sono 
un insieme di leggi dinamiche simili alle leggi di Keplero del moto dei pianeti. 
Essi sono sufficienti a prevedere un processo dinamico (e nella loro forma quan- 
titativa a prevedere le sue caratteristiche quantitative) e dipendono dallo stato 
del mondo reale. Certe specie presentano tratti che'non variano e tratti che va- 
riano ma senza che le variazioni vengano ereditate; altri tratti ancora presentano 
variazioni ereditabili ma mediamente non sono associati con una riproduzione 
più elevata. In tali condizioni nessuno dei tratti suddetti evolverà. 

Nel darwinismo, inoltre, i principî di variazione, eredità e selezione sono in- 
tegrati da un quarto principio causale che infrange le barriere della tautologia. Si 
tratta del principio della lotta per l’esistenza, il quale asserisce che le risorse ne- 
cessarie alla sopravvivenza o alla riproduzione sono disponibili soltanto in quan- 
tità limitata, e che per ragioni puramente meccaniche valutabili in anticipo alcu- 
ni tipi di organismi saranno più idonei di altri ad appropriarsene. Secondo tale 
principio dovrebbe essere possibile prevedere, con uno studio sistematico del- 
l’ambiente e della fisiologia, morfologia e comportamento degli organismi, quale 
sarà il più idoneo dal punto di vista riproduttivo. La lotta per l’esistenza è l’anel- 
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lo che collega il concetto di idoneità riproduttiva (che determina la velocità e la 
direzione dell’evoluzione) con il concetto di idoneità funzionale, la relazione ma- 
teriale tra organismo e ambiente: se si vuole che l’idoneità funzionale sia usabile 
nelle argomentazioni evolutive, questo collegamento va assolutamente fatto. Co- 
si, la comune nozione di idoneità fisica non predice il successo evolutivo, a meno 
che non possa essere collegata all’idoneità riproduttiva. Gli individui più grandi 
e più forti possono non avere la progenie più numerosa. 

Darwin non restrinse il suo concetto di lotta per l’esistenza a una vera e pro- 
«pria lotta fra organismi per qualche risorsa di scarsa disponibilità; egli usa questa 
espressione «in un senso lato e metaforico, che implica la reciproca dipendenza 
degli esseri viventi, ed implica inoltre, cosa ancora più importante, non solo la 
vita dell’individuo, ma il fatto che esso riesca a lasciare discendenza. Si può af- 
fermare con certezza che due canidi, in periodo di carestia, lottano l’uno contro 
l’altro per carpirsi l'alimento necessario alla vita. Ma diremo anche che una pian- 
ta al limite del deserto lotta per la vita contro la siccità» [1859, trad. it. p. 132]. 

La selezione naturale non dipende dunque in nessun modo dalla comune no- 
zione malthusiana di sovrappopolamento, purché ci sia un qualunque meccani- 
smo per la trasformazione differenziale delle risorse in attività riproduttiva. In 
effetti, la selezione può avvenire anche dove ci sia sovrabbondanza di risorse ri- 
spetto al numero dei consumatori: per esempio, un predatore più veloce nella 
corsa può aumentare di numero rispetto a uno più lento, anche sei due non sono 
in competizione per la stessa preda, semplicemente perché il più veloce ha più 
spesso successo nella caccia, fruisce di un'alimentazione più efficiente e può 
dunque dedicare più energie alla riproduzione. 


4. L’andamento dell’evoluzione per selezione. 


La selezione in favore di un tipo particolare provocherà in ultimo la distru- 
zione della variazione, ma l'andamento effettivo della selezione è più complicato. 
Secondo il teorema fondamentale della selezione naturale di Fisher, il tasso di 
cambiamento di un carattere sarà uguale alla varianza genetica. Ma quest’ultima 
è proporzionale alla parità di frequenza dei differenti alleli del gene che sta su- 
bendo la selezione. Se quasi tutti gli individui di una popolazione sono genetica- 
mente identici, con l'eccezione di alcuni portatori di mutazioni rare, la varianza 
genetica è piccola e quindi il tasso di evoluzione è basso. A mano a mano che 
procede la selezione in favore della forma rara, la frequenza di quest’ultima nel- 
la popolazione aumenta; ne consegue un aumento della varianza genetica e del 
tasso di evoluzione, fino a quando la nuova forma genica non avrà raggiunto la 
stessa frequenza della vecchia, momento in cui il tasso di evoluzione è massimo. 
Continuando ancora il processo evolutivo, la nuova forma assume il predomi- 
nio, la varianza genetica diminuisce e l’evoluzione rallenta, fino a cessare del 
tutto quando rimane solo la forma nuova. In questo modo la selezione naturale 
crea la varianza genetica su cui agirà, aumentando la frequenza dell’allele raro, 
ma poi distrugge la varianza stessa continuando il processo fino alla fine del ciclo. 
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Se si verifica un’altra mutazione, ancora più favorevole, può avere inizio un nuo- 
vo ciclo, nel quale si svolgerà di nuovo il processo di creazione e distruzione della 
variazione. Per esempio: se un gene conferisce a una mosca una resistenza par- 
ziale agli insetticidi, esso verrà selezionato, aumenterà prima lentamente e poi 
sempre più velocemente in frequenza, e infine il suo ritmo evolutivo rallenterà 
sempre più, fin quando tutta la popolazione sarà omogenea rispetto ad esso. Piti 
tardi, una nuova mutazione che conferisca una resistenza agli insetticidi ancora 
superiore sostituirà in modo analogo quella a resistenza parziale. La selezione na- 
turale è perciò episodica e si verifica un’esplosione improvvisa di attività evolu- 
tiva quando insorge una mutazione e la sua frequenza nella popolazione raggiun- 
ge valori intermedi. Se le mutazioni favorevoli sono rare, allora intercorreranno 
lunghi periodi fra i vari episodi. 

La direzione e la rapidità del cambiamento dipendono dall’ambiente. In as- 
senza di insetticidi, la selezione opera infatti contro i geni che conferiscono la re- 
sistenza a tali prodotti, evidentemente perché essi gravano sul metabolismo ener- 
getico degli organismi. Siccome l’ambiente subisce delle fluttuazioni dovute a 


cause estrinseche, la distruzione della variazione può non giungere al suo com- ,.. 


pletamento e le frequenze dei geni possono aumentare e diminuire per periodi ‘ 
lunghissimi in armonia con i cambiamenti di direzione della selezione naturale. 
Inoltre, gli organismi non si limitano a sperimentare semplicemente un ambien- 
te, ma lo costruiscono, circoscrivono e modificano, cosicché il processo di se- 
lezione naturale, cambiando la composizione della specie, cambia le condizioni 
della selezione stessa. L'affermazione di Engels che la mano «non è... soltanto 
l'organo del lavoro: è anche il suo prodotto» [1876, trad. it. p. 459] si basa su 
queste osservazioni. Questo rimodellamento dell’ambiente ad opera di un orga- 
nismo che è stato cambiato dalla selezione naturale rende impossibile una proie- 
zione a lungo termine del processo evolutivo, anche in assenza di cambiamenti 
ambientali estrinseci. 


5. Direzioni della selezione. 


La selezione avviene a due livelli, quello dei caratteri fisiologici, comporta- 
mentali o psicologici, e quello dell’idoneità riproduttiva. È questo secondo livello 
che conferisce una direzione unica alla selezione, perché i tipi genetici aventi una 
più elevata idoneità riproduttiva aumentano in frequenza. In senso tautologico, 
la selezione favorisce sempre l'idoneità maggiore. Ma la relazione tra morfologia 
0 fisiologia e idoneità può essere complessa, sicché non è possibile assegnare una 
direzione unica all’evoluzione del carattere. Quei caratteri che hanno una rela- 
zione monotòna con l'idoneità verranno selezionati in una sola direzione (la co- 
siddetta selezione direzionale), come per esempio la resistenza al calore in una 
pianta del deserto. Un carattere come il peso alla nascita in un mammifero è in- 
vece soggetto alla selezione stabilizzante, poiché sia un neonato molto piccolo sia 
un neonato molto grosso avranno minori probabilità di sopravvivenza dei loro 
simili di peso intermedio. Una conseguenza della selezione in favore di un opti- 
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mum intermedio è che il valore medio del carattere non cambia ma viene ridotta 
la varianza del carattere stesso. Infine alcuni caratteri hanno massima idoneità in 
corrispondenza di due o pit forme distinte e bassa idoneità delle forme interme- 
die, e sono soggetti a selezione dirompente. Presumibilmente, le nette differenze 
morfologiche tra le diverse caste proprie di certe specie di insetti sociali sono 
state esaltate dalla selezione contro gli intermedi, che sarebbero poco adatti a una 
qualunque delle attività delle varie caste. 

Nel corso dell’evoluzione dei caratteri, cosi come avviene effettivamente in 
natura, la tipologia della selezione direzionale, stabilizzante e dirompente viene 
meno, poiché durante il processo evolutivo cambia la relazione carattere-idoneità. 
Mentre per una pianta del deserto la resistenza al calore può essere incondiziona- 
tamente vantaggiosa, ceteris paribus, essa è mediata da condizioni chimiche e 
morfologiche che per la pianta hanno altre conseguenze, e influiscono ad esem- 
pio sull'efficienza della fotosintesi: la selezione direzionale può adoprarsi ad au- 
mentare lo spessore delle foglie, in modo da resistere meglio al calore, ma al di là 
di un certo spessore si verificherà una perdita compensativa di efficienza nella 
fotosintesi, e la selezione direzionale diventerà selezione stabilizzante. È difficile 
immaginare, in un organismo, un qualunque singolo tratto assoggettabile senza 
condizioni alla selezione direzionale, perché negli organismi reali, rispetto al 
mondo ideale del ceteris paribus, non esistono tratti isolati. Anche tratti che sono 
essi stessi componenti dirette della idoneità riproduttiva, come il tasso di ovide- 
posizione o la longevità, non vengono massimizzati incondizionatamente dalla 
selezione, poiché occorre raggiungere un compromesso tra, per esempio, l’iper- 
trofia degli organi della riproduzione, le dimensioni dell’apparato digerente e la 
mobilità dell’organismo. 

Si dice a volte che sia proprio l'idoneità riproduttiva il livello a cui agisce sul 
lungo termine la selezione direzionale, in modo che l’idoneità media di una po- 
polazione venga massimizzata dalla selezione naturale. Le più semplici equazioni 
dinamiche dei cambiamenti di frequenza dei geni sottoposti a selezione naturale 
parlano a sostegno di questa tesi, in quanto possono essere scritte sotto forma di 
funzioni di massimizzazione dell’idoneità. Tuttavia, neppure il principio della 
massimizzazione dell’idoneità media di una popolazione dà una direzione gene- 
rale alla selezione, se non nei casi più semplici e meno realistici. L’idoneità rela- 
tiva delle diverse forme cambia in rapporto al tasso di frequenza delle forme stes- 
se, poiché gli organismi vanno plasmando il loro ambiente. Se le idoneità dipen- 
dono dalla frequenza, allora anche le semplici equazioni dinamiche del cambia- 
mento non prevedono la massimizzazione dell’idoneità e una popolazione può 
facilmente evolvere verso uno stato di minore idoneità media benché in ogni 
istante i genotipi pi idonei diano vita alla progenie pit numerosa (per definizione). 
Questo è un paradosso solo se le idoneità vengono pensate come costanti statiche 
più che come valori in continuo cambiamento come conseguenza del processo 
stesso di selezione. 
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6. Unità di selezione. 


Mentre la selezione naturale è stata descritta in termini di vantaggio ripro- 
duttivo degli individui, è possibile — almeno in linea di principio — che la sele- 
zione possa favorire tratti svantaggiosi agli individui operando indirettamente. 
A livello superiore a quello individuale, l’unità di selezione può essere un’intera 
popolazione. Molte specie sono divise in numerose piccole popolazioni che si 
estinguono abbastanza frequentemente e vengono rimpiazzate da coloni di po- 
polazioni che hanno avuto più successo. Un ciclo vitale di questo tipo consente 
l’affermazione nel complesso della specie di caratteristiche contro cui agisce la 
selezione a livello d’individuo ma che conferiscono alla popolazione una mag- 
giore probabilità di sopravvivenza. Per esempio, un erbivoro estremamente ef- 
ficiente nel mangiar erba, ma altrettanto inefficiente nel metabolizzare quel che 
mangia, può aumentare in frequenza entro una popolazione, ma il risultato fi- 
nale, per una popolazione che fa un cosi cattivo uso delle sue risorse, sarà una 


rapida estinzione. La specie, nel suo complesso, sarà caratterizzata da un erbi- ,. 


voro più frugale, anche se entro una qualungue popolazione verrà favorita la *. 
forma meno frugale. 

Tra il livello della popolazione e quello dell’individuo, c’è il livello della fa- 
miglia, che può essere anch'essa l’unità di selezione. Si ha selezione per famiglia 
se la selezione contro un individuo è controbilanciata da un vantaggio per gli in- 
dividui imparentati, poiché questi ultimi sono portatori di alcuni fra i geni del- 
l’individuo soggetto a selezione. Cosf un uccello che rinunzia al cibo per nutrire 
i suoi piccoli lascerà in pratica una progenie più numerosa che non un tipo più 
egoista. Un processo analogo vale anche per parentele più lontane, purché il van- 
taggio per i parenti sia sufficientemente grande rispetto allo svantaggio per l’in- 
dividuo. 

Poiché la selezione per popolazione dipende dalla crescita differenziale di 
interi gruppi, e la selezione per famiglia dipende da un forte vantaggio del grup- 
po rispetto allo svantaggio del singolo, questi livelli di selezione sono più deboli 
della selezione diretta basata sull’idoneità riproduttiva individuale. 


7. Osservazioni del processo di selezione. 


Benché la teoria darwiniana sia universalmente accettata, i casi di evoluzione 
per selezione naturale ben documentati non sono comuni, perché il tasso diffe- 
renziale di riproduzione fra tipi genetici è di solito molto piccolo rispetto all’er- 
rore sperimentale e di osservazione. Inoltre, la base genetica della maggior parte 
dei caratteri non è ben nota, o è addirittura del tutto scorosciuta, sicché non è 
possibile identificare i tipi genetici e misurarli. Ne deriva che la maggior parte 
delle osservazioni della selezione naturale sono limitate a cambiamenti macro- 
scopici di colore e di conformazione in alcuni insetti e chiocciole, e a grandi 
variazioni fisiologiche in piante e Batteri. Il caso classico negli Insetti è quello 
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dell'aumento delle forme scure della farfalla Biston Betularia in Inghilterra do- 
vuto all’inquinamento atmosferico: l'inquinamento provocava la morte dei li- 
cheni chiari insediati sui tronchi degli alberi, cosicché le farfalle chiare che vi si 
posavano non erano più colorate cripticamente e venivano mangiate dagli uccel- 
li; siccome le farfalle scure non erano visibili agli uccelli predatori, la loro fre- 
quenza aumentò. Il caso migliore nel regno vegetale è la dimostrazione che pa- 
recchie specie di piante presentano alte frequenze di forme resistenti al piombo 
nelle popolazioni che crescono intorno alle miniere di piombo, ma basse fre- 
quenze di tali tipi altrove. Osservazioni in natura, affiancate da esperimenti di 
selezione artificiale in laboratorio, hanno chiaramente dimostrato che Ila resisten- 
za ai farmaci nei Batteri e agli insetticidi negli Insetti insorge per selezione na- 
turale. D'altra parte, non è ancora stato possibile spiegare in termini di selezio- 
ne naturale molte fra le più importanti variazioni genetiche, come il polimorfi- 
smo del gruppo sanguigno nell'uomo. 


8. Selezione e mutazione: informazione e rumore. 


Quando in una popolazione cambia la frequenza dei tipi per opera della se- 
lezione naturale, tale cambiamento può essere considerato, metaforicamente, 
come l’accumulazione di informazione sull’ambiente nella struttura della popo- 
lazione. La mutazione introduce nella popolazione dei tipi su cui non ha agito 
la selezione, e perciò, con l’introduzione del rumore mutazionale, una parte del- 
l’informazione va perduta. La selezione è un processo che crea ordine, mentre 
la mutazione è un processo casuale opposto al primo. In un ambiente costante il 
rumore introdotto dalla mutazione distruggerebbe incondizionatamente l’ordine 
creato dalla selezione. In un ambiente variabile, la stessa informazione accumu- 
lata dalla selezione può essere deleteria per la specie, poiché è informazione sugli 
ambienti passati mentre la specie deve vivere in ambienti futuri. Cosi, la sele- 
zione può accumulare delle informazioni non adeguate e il rumore mutazionale 
che disgrega quest’informazione errata può aumentare l'idoneità della popolazio- 
ne. Il rumore inoltre, e questo è ancora più importante, provvede la variazione 
necessaria per immagazzinare nuova informazione sull’ambiente che cambia. In 
questo modo mutazione e selezione, che sono forze contraddittorie in un mon- 
do statico, diventano aspetti dello stesso processo di adattamento in un mondo 
dinamico. [R. c. L.]. 
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Nel vivente (cfr. vita) la selezione è un processo che crea ordine (cfr. ordine/disor- 
dine), mentre la mutazione è un processo casuale (cfr. caso/probabilità) opposto: quan- 
do in una popolazione cambia la frequenza dei tipi per opera della selezione naturale 
(cfr. natura), si ha un’accumulazione di informazione sull'ambiente nella struttura 
della popolazione; la mutazione, introducendo nella popolazione dei tipi su cui la selezione 
non ha agito, rappresenta invece una sorta di «rumore ». Forze contraddittorie in un mon- 
do statico («ambiente costante »), mutazione e selezione diventano aspetti dello stesso pro- 
cesso di adattamento in un mondo dinamico («ambiente variabile »). 

Grazie all’immensa influenza della teoria darwiniana dell'evoluzione organica (cfr. 
anche individualità biologica e, per altri aspetti, organico/inorganico), all’associa- 
zione fra genetica ed evoluzione, all’estensione dello studio dell’eredità fino alle relazioni 
tra organismo e ambiente, il concetto stesso di processo evolutivo è stato sempre più , 
equiparato a processi tipo mutazione/selezione nei più vari modelli (cfr. modello, teoria/.., 
modello) del cambiamento. Cosi è stato nei tentativi di spiegazione della variazione (cfr. 
gene, genotipo/fenotipo), della diversità delle specie e delle razze (cfr. razza), del- 
l’emergenza della novità (cfr. innovazione/scoperta e, per altri aspetti, sviluppo e 
morfogenesi). L’approccio sociobiologico ha infine ipotizzato il sorgere di una variante 
culturale in un gruppo sia come diretta conseguenza di un cambiamento genetico (cioè 
di una mutazione biologica) sia come conseguenza di una mutazione culturale (cfr. cultu= 
ra/culture): di qui una trattazione in termini di mutazione/selezione anche dell’evolu- 
zione intellettuale (cfr. idea, ideologia, valori) e sociale (cfr. classi, istituzioni, so- 
cietà). 


sto 


Polimorfismo 


«La diversità è la qualità più universale» (Montaigne). Il mondo che ci cir- 
conda è composto da esseri che sono tutti unici ed eccezionali; soltanto con uno 
sforzo di astrazione è possibile attribuire loro alcune qualità comuni, classifi- 
carli, sostituire all’infinita varietà del reale un numero ridotto di categorie. A 
costo di un sicuro impoverimento, viene creato in tal modo l’ordine, non nelle 
cose, ma nella nostra visione di esse. Questo «reale», su cui si basano le nostre 
riflessioni e l'elaborazione di un discorso scientifico, non è che una caricatura 
costruita arbitrariamente sui dati reali percepiti dai nostri sensi. 

Quando si tratta di esseri viventi sessuati, tale carattere arbitrario è tuttavia 
limitato, in quanto la loro stessa natura permette la definizione di categorie. Un 
«essere vivente sessuato » è dotato di un curioso potere: con l’aiuto di un partner 
può creare un altro «essere vivente sessuato». Questa creazione che permette, 
non ad ognuno di essi singolarmente, ma all’insieme cui appartengono, di lotta- 


re contro il trascorrere del tempo, è evidentemente la loro attività essenziale e‘ 


serve naturalmente come base per la classificazione. È cosî possibile definire le 


specie: « Una specie è un insieme di esseri viventi che si possono potenzialmen- 
te riprodurre per incrocio»; in altre parole, tutti i partner con cui un individuo 
può procreare appartengono alla sua specie. La specie «uomo», la nostra, è co- 
si definita in modo chiaro: attualmente essa è costituita all’incirca da due miliar- 
di di individui, le « donne», che avrebbero potuto essere mie partner nella pro- 
creazione, e da due miliardi di individui, gli «uomini», che potrebbero essere 
i partner di queste donne. 

È possibile classificare questi quattro miliardi di persone, che condividono 
il potere di generare altri «uomini», come pure gli individui che compongono 
una delle innumerevoli specie che popolano il nostro pianeta, attribuendo loro, 
al di là dell’apparente diversità, caratteristiche che permettano di raggrupparli 
in insiemi abbastanza omogenei, le «razze»? Come si può valutare, come si può 
spiegare questa apparente diversità? 


1.  Fenotipo e genotipo. 


Per dare una risposta seria a questa domanda è necessario introdurre una di- 
cotomia che purtroppo è espressa da due termini molto cavillosi : fenotipo e geno- 
tipo. Il fenotipo è l’insieme delle caratteristiche osservabili in un individuo, sia 
direttamente per mezzo dei sensi, sia con l’aiuto di un’attrezzatura tecnica più 
o meno complessa; la statura, il colore della pelle, quello degli occhi apparten- 
gono. al fenotipo, cosi come i sistemi sanguigni, definiti mediante reazioni di di- 
verso tipo (soprattutto di agglutinazione) osservate in laboratorio. Il genotipo è 
l'insieme dei geni di cui questo individuo è dotato sin dal momento del conce- 
pimento. 
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Si sa fin dall'epoca di Mendel (o meglio dal 1900, quando venne riscoperta 
la spiegazione della trasmissione dei caratteri, fornita da Mendel trentacinque 
anni prima) che ogni «carattere elementare» è controllato da due fattori, rice- 
vuti uno dal padre e l’altro dalla madre. Questi fattori, chiamati geni, consistono 
in sequenze di molecole, situate in punti ben precisi delle lunghe catene di DNA 
che costituiscono i cromosomi. I geni controllano la produzione delle proteine, 
grazie alle quali il nostro organismo prima si sviluppa € poi si conserva. 

La realizzazione di un individuo dipende quindi dai geni che esso ha ricevu- 
to al momento del suo concepimento (da quell’istante il suo « genotipo » è defi- 
nitivamente fissato) e da tutti gli elementi esterni, senza i quali i geni rimarrebbe- 
ro muti. Per comprendere meglio questa interazione tra genotipo e ambiente, 
necessaria alla creazione di un fenotipo, può essere utile ricorrere ad alcune me- 
tafore: ad esempio quella della musica (i geni corrispondono alla partitura, l’am- 
biente ne è l’interprete), oppure quella della cucina (il libro di ricette e gli ingre- 
dienti messi nella pentola). 

Fenotipo e genotipo corrispondono a due diverse prospettive, entrambe al- 
trettanto deformanti ed incomplete, di una stessa realtà: la persona, l’«essere ». 
A seconda delle domande che vengono formulate, una può essere più significa- 
tiva dell’altra, ma il vantaggio rimane precario. Il genotipo è particolarmente 
prezioso quando si studia il processo di trasmissione da una generazione alla 
successiva, 0 il processo dell’evoluzione biologica di un gruppo: « ciò » che viene 
trasmesso da padre in figlio non è affatto un insieme di caratteri, ma un insieme 
di geni che specificano i caratteri (cosa ben diversa, se si considera il doppio con- 
trollo messo in risalto da Mendel); «ciò » che evolve non è una collezione di in- 
dividui, ma una raccolta di geni. 

La caratteristica principale dei geni è di essere trasmessi al nuovo essere co- 
si come erano stati ricevuti dal genitore, a meno di una mutazione (caso d’altra 
parte rarissimo, che trasforma un gene in un altro gene avente un’azione diver- 
sa). Né la coabitazione con un altro gene, né la partecipazione alla vita dell’indi- 
viduo che ne era depositario ne hanno modificato la natura; essi sono, almeno in 
prima approssimazione inalterabili quanto indivisibili. Di qui la famosa formu- 
la: Non vi è eredità dei caratteri acquisiti. Questa costanza del gene ne fa un og- 
getto di studio privilegiato in ogni caso în cui ci s’interessi a processi caratteriz- 
zati da una certa durata. 

In questi processi vi è sempre un elemento inseparabile dal gene: il caso. 
La creazione del patrimonio genetico di un bambino sulla base dei patrimoni 
dei suoi genitori implica l’intervento del caso, nome dato all'autore immaginario 
incaricato di sceglieré, tra i due geni che controllano uno stesso carattere elemen- 
tare, quello che verrà trasmesso. Il ruolo del caso è importantissimo; per merito 
suo ogni bambino è imprevedibile ed il concepimento di ogni essere è un avveni- 
mento del tutto nuovo. Non si tratta affatto di un’esagerazione poetica, ma di 
una visione realistica. Per ogni carattere, i genitori possiedono due geni ciascuno, 
li si chiami ab e cd; possono quindi trasmettere al figlio, per un solo carattere, 
quattro combinazioni nessuna delle quali s’identifica con le combinazioni dei 
genitori: (ac), (ad), (bc), (bd); per caratteri il numero di combinazioni possi- 
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bili raggiunge 4”, valore superiore al numero di atomi dell'universo nel caso in 
cui n sia superiore a cento. 

Questo ruolo del caso, evidente se si osservano una coppia procreatrice e la sua 
prole, si ritrova, più o meno attenuato a seconda della consistenza dell'effettivo 
quando ci s’interessa all’insieme di una popolazione e al suo divenire. 


2. Definizioni di polimorfismo. 


. Per definire e misurare il polimorfismo di un gruppo d’individui (che si tratti 
di un'intera specie, di una razza o di una popolazione), occorre collocarsi a due 
diversi livelli: quello dei fenotipi, in cui si è in grado di osservare la realtà, ma 
non si sa spiegare chiaramente la trasmissione da una generazione all’altra, e 
quello dei genotipi, in cui si è in grado, grazie a Mendel, di descrivere il processo 
di trasmissione, ma non si può avere altro che un accesso indiretto alla realtà. 

Il discorso deve quindi svilupparsi simultaneamente nei due «universi» ed è 
necessario far molta attenzione ai controsensi che questa dicotomia può impli- 
care; tanto più in quanto il concetto di fenotipo non possiede una definizione | 
assoluta: la differenza tra due fenotipi è in funzione dello strumento di osserva- 
zione impiegato nel confrontarli. 

Il polimorfismo di un carattere manifesto ha significato, a lunga scadenza 
solamente se è trasmissibile, cioè se corrisponde a un polimorfismo genetico: 
in altre parole, un gruppo è biologicamente polimorfo per quanto riguarda un 
carattere sei geni che governano quel carattere non hanno tutti la stessa azione 
su di esso: in questo caso si dice che i geni rappresentano degli «alleli» multipli. 

Un carattere elementare (cioè un carattere la cui manifestazione è subordi- 
nata all’influenza dei geni situati in un locus unico) sarà quindi « polimorfo » in 
una popolazione se i geni relativi a questo carattere corrispondono, in tale popo- 
lazione, a diversi alleli. La definizione di polimorfismo è cosî legata a quella 
delle classi di alleli; quest’ultima può variare a seconda del punto di vista, o 
meglio, a seconda del potere di risoluzione offerto dai metodi di osservazione 
con cui si analizza il carattere preso in esame: gli alleli del sistema ABo sono 
tre se si differenziano solamente 1 fenotipi classici A, B, AB e o, ma sono quat- 
tro se si possiede il mezzo di differenziare i fenotipi A, e A,; non si può perciò 
dissociare il concetto di polimorfismo dallo strumento con cui lo s’individua. 

Il livello più raffinato è quello che corrisponde alla sequenza di basi nucleo- 


‘tidiche che costituiscono il filamento di DNA corrispondente al /ocus preso in esa- 


me: due geni sono differenti quando una base di uno non è identica alla base 
omologa dell’altro; questo livello sarà chiamato «polimorfismo del DNA». 

Ma il codice genetico che fa corrispondere un amminoacido ad ognuna delle 
combinazioni di tre basi è «degenerato»: diverse combinazioni possono corri- 
spondere allo stesso amminoacido; cosî ad esempio UGU e AGG codificano en- 
trambe l’arginina. I cambiamenti di base che non mutano il senso del codice 
costituiscono dei sinonimi e si può pensare che solo le differenze tra filamenti 
di DNA, le quali implicano differenze tra le catene polipeptidiche che codificano, 
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siano veramente considerabili come polimorfismi; questo livello sarà chiamato 
«polimorfismo dei polipeptidi». 

Dei 64 codoni, 3 sono «nonsenso » e 61 specificano un amminoacido; il nu- 
mero di «mutazioni elementari» possibili (una mutazione elementare è il cam- 
biamento di un codone «amminoacido » in un altro per mezzo della trasforma- 
zione di una delle sue basi) è quindi 61 x 9= 549. Si constata che 134 di queste 
mutazioni elementari non modificano l’amminoacido codificato; e che 23 tra- 
sformano un codice di amminoacido in un codice «nonsenso»; la proporzione 
Paayva del «polimorfismo delle basi» coinvolgente un «polimorfismo degli am- 
minoacidi» è quindi: 

5497134723 _ 
549 


Paa/ba 0,71. 


Ma le catene polipeptidiche raramente sono studiate con una precisione tale 
da rivelare la sequenza completa degli amminoacidi. Ci si accontenta di diffe- 
renziarle in funzione di alcune loro proprietà, in particolare, grazie alle tecniche 
di elettroforesi, delle loro proprietà elettriche. Il polimorfismo evidenziabile con 
questa tecnica viene denominato «polimorfismo elettroforetico ». 

Tra i venti amminoacidi, due, la lisina e l’arginina, sono caricati positiva- 
mente, due, gli acidi aspartico e glutammico, negativamente, gli altri sono neu- 
tri, nelle abituali condizioni dell’elettroforesi. Delle 549—134—23 = 392 muta- 
zioni elementari che non sono sinonimi o «nonsenso », 128 trasformano un co- 
dice di amminoacido in quello di un acido avente una carica diversa. La pro- 
porzione delle differenze tra amminoacidi individuabili per mezzo dell’elettro- 
foresi è quindi: fejaa = 128/392 = 0,33. 

In altre parole, ammettendo un’uguale frequenza dei diversi codoni, un ter- 
zo dei cambiamenti di amminoacido è identificabile tramite elettroforesi. In ef- 
fetti, i diversi codici non hanno tutti un’uguale probabilità; d’altra parte la mo- 
bilità elettroforetica di una proteina non è solamente funzione della sua carica, 
ma anche della sua struttura terziaria. L'esperienza sembra mostrare che la ci- 
fra teorica di 0,33 è una sopravvalutazione; una proporzione di 0,25 sembra più 
vicina alla realtà e viene generalmente ammessa. Questo metodo individua quin- 
di (0,71Xx0,25=0,18) un po’ meno di un quinto del « polimorfismo del DNA». 

Per concludere, si può ritenere che le proprietà elettriche non siano neces- 
sariamente molto interessanti, che l’elettroforesi rappresenti un punto di vista 
molto artificiale e che soltanto le differenze funzionali tra le proteine costitui- 
scano veramente un polimorfismo biologicamente significativo. Viene cosî defi- 
nito un quarto livello, quello del «polimorfismo funzionale». 

In questo caso non è possibile indicare una proporzione fra del polimorfi- 
smo funzionale all’interno del polimorfismo degli amminoacidi, perché, a se- 
conda della struttura della catena polipeptidica e della posizione dell’amminoa- 
cido nella catena, gli effetti di un cambiamento possono variare ampiamente 
(ad esempio è sufficiente la sostituzione di un acido glutammico con una valina 
nella posizione 6 della catena {} dell'emoglobina per causare la forma «a falce» 
dei globuli rossi e provocare, allo stato omozigotico, l’anemia falciforme). Inol- 
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tre lo stesso concetto di « polimorfismo funzionale » è vago, in quanto dipende 
dalle caratteristiche cui l'osservatore attribuisce importanza. 

Concludendo, quando si parla di polimorfismo di una popolazione è neces- 
sario precisare a quale livello lo s'individua: molecole di DNA, amminoacidi, 
proprietà elettriche della proteina, proprietà funzionali di tale proteina. 


3. Misurazione del polimorfismo. 


Si supponga di aver definito il livello in cui differenziare i geni presenti in 
un determinato locus. Una popolazione è polimorfa per quanto riguarda questo 
locus se quei geni corrispondono a più di un allele. Tuttavia è necessario preci- 
sare il concetto qualitativo e cercare di giungere a una descrizione quantitativa. 
Come valutare l’importanza del polimorfismo? 

Un primo tipo di misurazione è il numero di alleli presenti nel locus. Tale 
parametro presenta però due inconvenienti: è difficilmente misurabile in una po- 
polazione numerosa e non tiene conto della ripartizione dei geni tra i diversi al- 
leli. Infatti soltanto per campione è possibile conoscere la struttura genetica di 
una popolazione. Ewens [1972] ha dimostrato che se i diversi alleli sono «neu- «. 
tri», cioè non sono subordinati alle pressioni della selezione naturale, il numero 
k di alleli che appaiono in un campione relativo a x individui è una variabile 
aleatoria il cui valore medio è: 

d 9 9 
LO) ET vi Tr aggs I 
in cui è = 4Nu, essendo N l'effettivo totale della popolazione e w il tasso di mu- 
tazione. Per un valore dato di 9, E(k) può variare ampiamente secondo la gran- 
dezza n del campione. Cosi, per ®.= 0,5, E(k)=2,5 sez=10, 3,3 Se #= 50, 3,6 
se 1= 100, 4 se n= 200. Inoltre la varianza di & è alta; le statistiche disponibili 
dànno quindi una descrizione decisamente imperfetta del polimorfismo reale. 

D'altra parte, una popolazione avente, ad esempio, tre alleli ay, as, a con 
frequenze uguali p,=2=3= 1/3 sembra con tutta evidenza più «polimorfa» 
di una popolazione in cui i geni a, e a sono molto rari: f, = 0,99, f2 =P3 = 0,005: 
gli individui che compongono queste popolazioni sono in maggioranza etero- 
zigoti nel primo caso e omozigoti nel secondo. 

Come prima valutazione del polimorfismo, numerosi autori indicano la pro- 
porzione P di loc: polimorfi nell’insieme dei loc: presi in esame; un locus viene 
considerato polimorfo se la frequenza dell’allele più diffuso è inferiore a una 
data soglia, generalmente 99 per cento; in altre parole, l’insieme degli altri alleli 
deve rappresentare almeno l’1 per cento del patrimonio genetico del gruppo. 

Tale definizione arbitraria priva in parte di significato il parametro P. Si 
giunge cosî a proporre una misurazione del polimorfismo basata sulla probabi- 
lità per un individuo di essere eterozigote. Questa misura è il «tasso di diver- 
sità genetica» ZH, definito da 


(1) H=1-)x 
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in cui le x; sono le frequenze dei diversi alleli a;. In una popolazione dove gli 
incroci avvengono casualmente, è noto che, secondo la legge di Hardy e Wein- 
berg, la probabilità di un omozigote (a;2;) è uguale a x?; H rappresenta quindi, 
in una tale popolazione, la probabilità per un individuo scelto a caso di essere 
eterozigote; se le condizioni di questa legge non vengono soddisfatte, è possibile 
dimostrare [Nei 1975] che il parametro 17 continua a essere un indice eccellente 
del polimorfismo della popolazione e che è tanto più prezioso in quanto può 
essere collegato ad altri parametri genetici. 

Ad esempio, nel caso in cui il livello del polimorfismo preso in considera- 
zione sia quello degli amminoacidi, due «alleli ) differiscono per uno o più am- 
minoacidi; il numero di amminoacidi non identici tra due alleli scelti a caso è 
una variabile aleatoria il cui valore medio D è tale che 


(2) D=—log,(1—H) 


(Kimura, 1969). La valutazione di 7 permette quindi di fissare approssimativa- 
mente la distanza genetica media tra gli alleli. 

Tuttavia, la conoscenza del polimorfismo in un locus corrisponde soltanto a 
un aspetto notevolmente limitato della struttura biologica della popolazione; 
è possibile ottenere una visione più globale valutando, per un insieme di loci 
tanto grande quanto lo permette la documentazione disponibile, 1) il numero 
medio È di alleli per locus, parametro di cui si sono viste in precedenza le imper- 
fezioni; 2) il tasso medio di diversità genetica H, ottenuto facendo la media 
aritmetica dei tassi H dei vari loci; 3) il numero medio D di amminoacidi diffe- 
renti tra alleli di uno stesso locus, ottenuto facendo la media aritmetica dei pa- 
rametri D dei diversi loci. Si noti che, tenuto conto della (2), D= —log, (1-7), 
in cui 1-- 7 è la media geometrica, e non aritmetica, dei vari 1 — H. 

Per concludere, si noti che alcuni autori utilizzano il concetto di «numero 
effettivo di alleli per locus», definito da n,= 1/ (2%): dove il denominatore rap- 

v 


presenta la media, nell’insieme dei /oci considerati, della proporzione degli omo- 
zigoti. Quando, in ogni locus, tutti gli alleli hanno frequenze uguali, n, è uguale 
al numero & precedentemente definito; questa ipotesi è comunque poco reali- 
stica; in realtà n, è decisamente inferiore a & e molto difficilmente può essere 
collegato alla struttura genetica reale. 


4. Il polimorfismo delle popolazioni reali. 


4.1. Sistemi sanguigni umani. 


La specie umana è stata naturalmente privilegiata ed è stata oggetto d’in- 
numerevoli studi. Molteplici Zoci sono stati studiati e le loro strutture genetiche 
possono essere confrontate in un gran numero di popolazioni ripartite su tutta 
la Terra. Essenzialmente si tratta di loci che controllano i vari distemi sangui- 
gni: sistemi antigenici dei globuli rossi (ABo, Rhesus, MNSs, Kell, Duffy, 
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Diego, ecc.), enzimi degli eritrociti (G6PD, 6GPD, fosfoglucomutasi, fosfatasi 
acida...), emoglobine (geni di strutture corrispondenti alle diverse emoglobine 
anormali, S, C, E, ... o geni di regolazione corrispondenti alle talassemie), enzi- 
mi e sieroproteine (aptoglobine, transferrine), immunoglobuline (sistemi Gm e 
InV), sistema immunologico dei linfociti (HL-A). 

L’attuale stato delle conoscenze in questo campo sta rapidamente evolvendo, 
grazie ai numerosissimi laboratori interessati e alle équipe che studiano, in tutti 
i continenti, popolazioni definite in seguito a lunghi studi etnologici e demogra- 
fici. Un resoconto contenente i dati essenziali disponibili è stato pubblicato da 
Mourant [1954] e collaboratori; vi vengono descritte le ripartizioni geografiche 
di 67 sistemi. Tuttavia, per numerosi sistemi, solo alcune popolazioni (quasi 
sempre popolazioni «caucasoidi») sono state studiate su una scala abbastanza 
ampia da permettere che i confronti avessero un reale significato. Secondo un 
censimento effettuato da Masatoshi Nei [1975] solamente 21 sistemi sono abba- 
stanza conosciuti perché si possano prendere simultaneamente in esame popo- 
lazioni appartenenti ai tre gruppi classicamente considerati, «mongoloidi », «ne- 
groidi» e «caucasoidi ». Le proporzioni P di loci polimorfi (con una soglia del 
99 per cento) e le proporzioni medie di individui eterozigoti H sono, sempre se- | 
condo Nei, le seguenti: caucasoidi: P= 0,71; H= 0,26; negroidi: P= 0,62; H= È 
= 0,22; mongoloidi: P= 0,62; H= 0,24. 

Si può però pensare che tali proporzioni siano superiori al valore medio per 
l’insieme dei /ocî, in quanto un sistema è tanto più facile da scoprire quanto più 
è polimorfo; i sistemi scoperti per primi, e quindi attualmente più studiati, rap- 
presentano un campione artificioso (nel senso di un maggior polimorfismo) del- 
l’insieme dei sistemi. In realtà, se si considerano 57 sistemi osservati in numero- 
se popolazioni caucasoidi si ottiene: P = 0,37, H = 0,13. 

Pare quindi ragionevole ammettere che in media il 13 per cento dei loci cor- 
rispondenti ai sistemi sanguigni sia eterozigote in un uomo preso a caso. 


4.2. Proteine. 


I sistemi sanguigni; studiati soprattutto nell'uomo, rappresentano però un 
caso particolare; i dati disponibili non permettono-in pratica di effettuare con- 
fronti tra specie, se non considerando il polimorfismo evidenziato tramite elet- 
troforesi; polimorfismo che, come si è visto, rappresenta circa un quarto del po- 
limorfismo degli amminoacidi e un quinto del polimorfismo del DNA. 

Una sintesi delle informazioni fornite al riguardo da 180 recenti pubblicazio- 
ni è stata presentata da Eviatar Nevo [1978]; le cifre seguenti sono state tratte 
dal suo articolo. 

Diversi loci, il cui numero varia da 12 (per diversi imenotteri) a 71 (nel- 
l’uomo), sono stati oggetto di studio, in 243 specie appartenenti a 37 ordini; la 
proporzione media di loci polimorfi è P= 0,263, l’eterozigosi media è H = 0,074, 
gli scarti-tipo sono rispettivamente o(P)= 0,153, c(H)=0,051. 

L'analisi dei risultati nei diversi gruppi di specie mette in evidenza un’etero- 
geneità abbastanza elevata (cfr. tab. 1). 
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Il polimorfismo appare superiore negli invertebrati, intermedio nelle piante, 
inferiore nei vertebrati. Tra questi ultimi, i cinque gruppi considerati hanno 
polimorfismi molto simili; tra gli invertebrati invece, le drosofile, di cui si sa 
quanto è stato sviluppato lo studio nei laboratori di genetica, presentano un poli- 
morfismo nettamente più elevato rispetto agli altri insetti. Se si prendono in 
considerazione le diverse specie di invertebrati ad esclusione delle drosofile, la 
media dei loro polimorfismi rimane superiore a quella dei vertebrati, se si ri- 
corre al parametro P; ma lo scarto non è statisticamente significativo per il pa- 
rametro H. La differenza tra vertebrati e invertebrati può quindi essere messa 
in evidenza dal solo caso delle drosofile, ultra-rappresentate in questo campione 
delle diverse specie. 

Queste osservazioni mostrano inoltre che i due parametri adottati per la mi- 
surazione del polimorfismo non sono necessariamente coerenti; non sono certo 
indipendenti, ma in numerosi casi le loro variazioni sono opposte: per l’insieme 
delle 243 specie studiate il coefficiente di correlazione tra P e 7 raggiunge 0,68, 
valore evidentemente molto significativo, ma non è che 0,21 per le quindici 
specie di piante (livello statisticamente non diverso da 0), mentre vale 0,71 per 
gli invertebrati e 0,82 per i vertebrati. 

Eviatar Nevo ha d’altra parte cercato di collegare i livelli di polimorfismo 
agli ambienti in cui vivono le diverse specie; egli ha cosi potuto fare alcune im- 
portanti osservazioni. Le specie che abitano le zone temperate hanno il polimor- 
fismo più debole. Le specie « cosmopolite», presenti in zone temperate cosî come 


Tabella 1. 


Proporzione di loci polimorfi (P) e proporzione media di individui eterozigoti (7) in un 
certo numero di specie animali e vegetali. 


P H 
P o(P) H  c(H) 

Piante 15 0,26 0,17 0,07 0,07 
Invertebrati 

Drosofile 43 0,43 0,13 0,I4 0,05 

Altri insetti 23 0,33 0,20 0,07 0,08 

Altre specie 2/7 0,40 0,28 0,10 0,07 

Complessivamente 93 0,40 0,20 O,II1 0,07 
Vertebrati 

Pesci SI 0,15. 0,I0 0,05 0,93 

Anfibi 13 0,27 0,13 0,08 0,04 

Rettili 17 0,22 0,13 0,05 0,02 

Uccelli 7 0,15 O,II 0,05 0,04 

Mammiferi 46 0,15 0,10 0,04 0,02 

Uomo 0,28 0,07 

Complessivamente 135 0,17. 0,12 0,05 0,04 


Complessivamente 243 0,26 O,II 0,07 0,05 
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in zone tropicali, hanno la proporzione di loci polimorfi più elevata, ma il loro 
livello di eterozigosi è è intermedio tra quello delle specie dei luoghi temperati e 
quello delle specie degli ambienti tropicali. Le specie anfibie, i cui appartenenti 
vivono alternativamente nell’acqua e sulla terra, sono i vertebrati con polimorfi- 
smo più evidente (per tredici specie, P=-. 0,27, 7H=0,08); al contrario, i pesci 
che vivono alternativamente nell'acqua dolce e nell’acqua salata hanno un poli- 
morfismo debolissimo (per otto specie, P= 0,10, 7= 0,03). 

Alcune di queste constatazioni sono evidentemente a favore di un’influenza 
dell'ambiente sulla diversità genetica. Ma attraverso quale processo si può ma- 
nifestare questa influenza? 


5. Mantenimento del polimorfismo. 


In una visione « primitiva», la selezione naturale agiva favorendo i caratteri 
«buoni» ed eliminando i «cattivi». Ora però è noto, e Darwin, ahimè, lo igno- 
rava, che un individuo sessuato non trasmette mai ognuno dei suoi caratteri, 
per elementari che siano, ma soltanto uno dei due geni preposti a tale carattere: ‘ 
si supponga che il carattere I dato dal possesso del genotipo AB, sia più favo- 
revole (cioè corrisponda a un miglior adattamento all'ambiente) del carattere II 
corrispondente al genotipo BC, quest’ultimo ancora superiore a III che corri- 
sponde a CA; la selezione naturale, agendo sugli individui, non potrà comunque 
eliminare il carattere sfavorevole IL, in quanto questo riapparirà in seguito a 
ricombinazioni genetiche tra genitori degli altri due genotipi. 

La difficoltà essenziale nella comprensione del processo dell’evoluzione viene 
proprio dal suo dualismo: la selezione agisce sugli individui, cioè sui fenotipi, 
ma la trasmissione da una generazione alla successiva riguarda i genotipi. Il di- 
scorso comprende quindi, come si è visto, due «universi» simultaneamente: da 
una parte l’universo dei fenotipi, dei caratteri, dove è possibile osservare e dove 
possono essere descritte le sollecitazioni dell'ambiente, ma non si può compren- 
dere la trasmissione del patrimonio biologico; dall'altra invece l’universo dei 
genotipi, dove, dopo Mendel, è possibile descrivere la trasmissione, ma non si 
può osservare il reale se non in modo indiretto e imperfetto. Il legame tra questi 
due universi, evidentemente necessario per poter dare una spiegazione globale, 
può essere realizzato solamente definendo concetti astratti che permettano di 
introdurre diversi parametri esplicativi e trattando tali parametri con un appa- 
Tato matematico talora complesso. 

.Il neodarwinismo è una dottrina scientifica elaborata negli anni ’20 con il 
compito di sintetizzare le scoperte di Darwin (la selezione naturale, cioè il de- 
terminismo, la necessità) e di Mendel (la trasmissione aleatoria del patrimonio 
genetico, cioè il caso). I primi risultati sono stati ottenuti sviluppando modelli 
relativamente semplici, il cui innegabile potere esplicativo rischia di creare delle 
illusioni: si tratta spesso di un semplice tentativo, certamente necessario, ma 
derisorio di fronte alla complessità del reale. 


Polimorfismo 848 


5.1. Modelli neodarwiniani semplici. 


In una data popolazione, alleli nuovi possono apparire soltanto tramite mu- 
tazione o immigrazione; la loro frequenza iniziale è debole e gli avvenimenti 
imprevisti nella trasmissione tra generazioni creano il rischio di una rapida 
scomparsa. Questo rischio si trova ad essere notevolmente accresciuto se i geno- 
tipi cui partecipano questi alleli sono sfavorevoli dal punto di vista della selezio- 
ne. Essi possono allora conservarsi soltanto se mutazioni ricorrenti, oppure un 
flusso continuo di migrazione, portano a ogni generazione nuovi esemplari di 
questi alleli. È dimostrabile che si può ottenere un equilibrio nel caso di geni 
sfavorevoli recessivi; la frequenza di equilibrio viene allora data da $ = Vujs, 
dove p è la probabilità che un gene scelto a caso sia il risultato di una mutazione, 
o sia stato introdotto da una migrazione, e s è il deficit di valore selettivo degli 
omozigoti per l’allele considerato. Si può quindi instaurare un polimorfismo; 
se la popolazione studiata è però l'insieme di una specie, il flusso di immigra- 
zione è nullo, p. corrisponde solo alle mutazioni, il cui tasso è sempre molto de- 
bole; questo meccanismo non spiega quindi un mantenimento durevole se non 
nel caso di geni con frequenze molto deboli. 

Se l’allele apparso in seguito a una mutazione o un’immigrazione permette 
combinazioni genetiche con valore selettivo superiore, la sua frequenza aumen- 
ta gradualmente e s’instaura un polimorfismo; questo polimorfismo è però mol- 
to spesso temporaneo, in quanto gli altri alleli, meno favorevoli di quello nuovo, 
saranno eliminati poco alla volta. 

Alcuni modelli dànno tuttavia la possibilità di spiegare un equilibrio dure- 
vole tra alleli con frequenze non trascurabili. Il più semplice si basa sul vantag- 
gio degli eterozigoti: se i valori selettivi dei tre genotipi ottenuti con due alleli 
sono tali che AA=1—s, Aa=1, aa=1—#, è facilmente dimostrabile che si rag- 
giunge un equilibrio quando la frequenza p dell’allele A è d=1t/(s+t); l'eterozi- 
gosi in questo locus è allora: A=(2st)/(s+4)?. 

Famoso è un caso concreto, in cui un meccanismo simile sembra operare 
veramente: l’anemia falciforme che imperversa presso alcune popolazioni uma- 
ne insediate in zone paludose; un gene S, responsabile di una malformazione 
dell'emoglobina, causa rischi spesso mortali agli omozigoti, ma procura agli 
eterozigoti una certa protezione contro la malaria; adottando i valori selettivi 
0,10 - I - 0,85 si ottiene come frequenza $=0,15/(0,15+0,90)=0,14, valore vi- 
cino a quello osservato in alcune popolazioni africane. 

Altri modelli possono dar luogo a un polimorfismo stabile [cfr. per esempio 
Karlin e McGregor 1972; Lewontin 1974], in particolare quelli che prendono 
in considerazione la variazione del valore selettivo dei geni o dei genotipi in 
funzione della loro frequenza: cosî, quando un allele è tanto più favorevole 
quanto più è raro, si stabilisce un equilibrio prima che esso scompaia. 

Un caso particolare in cui il valore selettivo di un allele varia in funzione del- 
la sua frequenza è quello della selezione per competizione: il successo del sin- 
golo non dipende unicamente dalle sue capacità personali di affrontare un am- 
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biente, ma dalle capacità degli individui con cui viene a trovarsi a confronto. 
Un altro caso è quello in cui i valori selettivi dei diversi genotipi variano sia nel 
corso delle generazioni, in rapporto alla modificazione dell'ambiente, sia tra le 
diverse nicchie ecologiche occupate simultaneamente da una stessa popolazione. 

Lo studio matematico dei diversi modelli immaginabili permette di preci- 
sare le condizioni di un equilibrio polimorfo stabile; ma mette in evidenza 
l’importanza del «carico genetico » imposto alla popolazione da questo polimor- 
fismo. 

Tale concetto corrisponde al fatto che, in condizioni di equilibrio, numerosi 
individui hanno un valore selettivo inferiore a quello ottimale; il valore selettivo 
medio W è quindi di gran lunga più basso del valore selettivo massimale W,,ax 
Nel caso del vantaggio degli eterozigoti, si ha W,,ax==1 € si può esprimere la 
formula seguente: 

= p°(1—-5)+2p(1-p)+(1-p}(1-)= 1-3, 
sti 

Il carico genetico è quindi uguale a: (st)/(s+#). Con i valori di s e # corren- 
temente accettati per l’anemia falciforme (e che sembrano corrispondere alla ' 
realtà di alcune popolazioni africane), il carico raggiunge lo 0,13; in concreto © 
ciò significa che la popolazione paga un tributo per mantenere la presenza si- 
multanea di due alleli in questo locus: questo tributo è la morte (per anemia o 
malaria) del 13 per cento dei bambini. 

È evidente che un simile meccanismo non può spiegare il mantenimento si- 
multaneo di numerosi loci polimorfi: il carico globale, se lo si valuta sommando i 
carichi elementari, raggiungerebbe un livello tale da rendere impossibile la so- 
pravvivenza della popolazione. Ebbene, come si è già visto, il polimorfismo è 
ben lungi dall’essere un’eccezione. 

Un certo sviluppo hanno avuto alcuni modelli meno semplicistici [cfr. so- 
prattutto Sved e altri 1967], che contemplano un meccanismo di soglia nell’ac- 
cumulazione degli effetti dei diversi loc: sul valore selettivo individuale. Si 
tratta tuttavia essenzialmente di esplorazioni di ipotetici schemi che difficilmen- 
te potrebbero essere realizzati nelle specie naturali. 

. Il carico genetico corrispondente al polimorfismo osservato costituisce quin- 
di, in questa prospettiva, un vero e proprio paradosso, che appare altresi in 
altri due tipi di confronto tra le osservazioni e i risultati teorici: il primo riguarda 
la depressione dovuta alla consanguineità, il secondo il ritmo evolutivo. 

Quando i due membri di una coppia procreatrice sono imparentati la propor- 
zione degli omozigoti nella loro discendenza aumenta: se @ è il «coefficiente di 
parentela » (definito come la probabilità che un gene dell’uno e un gene dell’altro 
siano due repliche di uno stesso gene di un comune antenato) la probabilità di 
un figlio omozigote per un gene a, di frequenza p, è Pay=°"+9p(1-?). 

In una popolazione in cui le coppie avessero in media una parentela misurata 
dal coefficiente $, il valore selettivo medio diverrebbe 


We=1-(1+9) 


sti 


= W(1-3H5) 
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in cui 5=(s+t)/2 rappresenta il vantaggio medio degli eterozigoti; per un in- 
sieme di n loci il coefficiente moltiplicatore sarebbe quindi [1- $H57". 

È possibile, nelle drosofile, ottenere ceppi totalmente omozigoti per quanto 
riguarda il secondo cromosoma, che rappresenta il 40 per cento del complesso 
del genoma; si ha allora $= 0,40. Supponendo H=0,3 e n= 3000, il rapporto 
IW(6)/W è 0,02 per î= 0,01 e 0,14 per î= 0,005. aci 

L'osservazione ha dimostrato che il deficit in valore selettivo di tali ceppi 
omozigoti corrisponde all’ultimo valore: se il polimorfismo fosse mantenuto da 
questo meccanismo, gli scarti dei valori selettivi dovrebbero quindi essere mini- 
mi, dell’ordine di 1/2 per cento. . 

L’evoluzione delle specie e la loro differenziazione corrispondono in partico- 
lare all’accumulo di nuovi alleli che, apparsi in seguito a una mutazione, hanno 
sostituito i precedenti. Se è provocata dalla superiorità di valore selettivo del 
nuovo allele, la sostituzione porta con sé un carico genetico per tutta la durata 
del suo evolversi; la somma dei carichi che le generazioni successive devono cosi 
sopportare è stata chiamata da Haldane [1957] «costo della selezione naturale ». 
Tenuto conto delle caratteristiche di fertilità di diverse specie, Haldane ritene- 
va che trecento generazioni fossero in media necessarie per realizzare una sostitu- 
zione. Ebbene, il confronto tra le sequenze di amminoacidi di numerose catene 
polipeptidiche (citocromo c, fibrinopeptidi, emoglobine...) mostra che il ritmo 
dell’evoluzione è stato molto più rapido; secondo diverse valutazioni proposte 
da Kimura e Ohta [1971], nelle specie aventi un genoma significativo come quel- 
lo dei mammiferi avviene una sostituzione ogni due generazioni. Per risolvere 
questa contraddizione è necessario rivedere la teoria. 


5.2. Modelli neutralisti. 


Il modo più semplice di eliminare ogni problema relativo al carico genetico 
è quello di ammettere che tutti gli alleli siano «neutri», cioè che i valori selettivi 
siano tutti uguali. Da una decina d’anni numerosi studi, tra cui quelli del gene- 
tista giapponese Motoo Kimura, hanno avuto come scopo l'esplorazione delle 
conseguenze di tale ipotesi. Mita 

La struttura genetica di una popolazione non è quindi più sottoposta ad al- 
cuna pressione, ma evolve secondo il semplice effetto del caso. Infatti, se un al- 
lele ha in una generazione la frequenza p, la sua frequenza nella generazione suc- 
cessiva può benissimo, in considerazione degli inconvenienti della trasmissione 
dei geni tra genitori e figli, essere diversa da p; essa è una variabile aleatoria 
p' di cui è dimostrabile che il valore medio e la varianza sono E(p') =p eV(p )= 
=p(1—p)/2N,, dove N, è l’«effettivo genetico » della popolazione. Più questo 
effettivo è piccolo, più la varianza è grande, maggiori sono quindi le possibilità 
che p' sia diverso da p. Questo processo casuale di trasformazione della strut- 
tura genetica ha ricevuto il nome di «deriva genetica»; il ritmo della deriva è 
una funzione decrescente dell’effettivo N,. 

In una data specie, un nuovo allele può apparire grazie ad una mutazione: 
la probabilità di un simile evento per generazione e per locus è il «tasso di mu- 
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tazione » y. Il destino di questo allele, che inizialmente esiste in un solo esem- 
plare, dipende (in quanto per ipotesi esso è neutro) dal caso puro e semplice. 
Può scomparire, subito o dopo qualche generazione, o al contrario diffondersi 
e, forse, eliminare tutti gli altri: queste due conclusioni, scomparsa e fissazione, 
hanno rispettivamente le probabilità 1—(1/2N,) e 1/2N,; la durata del processo 
è evidentemente variabile; Kimura ha dimostrato che in media la scomparsa 
necessita di un periodo t) il cui valore medio espresso in numero di generazioni è 
E(t)=2log(2N,), mentre la fissazione richiede un periodo 7, con valore me- 
dio E(t,) <4N,. 

Il secondo processo è dunque molto lungo; prima che sia concluso possono 
presentarsi, grazie a una mutazione, uno o più nuovi alleli; può quindi instau- 
rarsi e conservarsi un certo polimorfismo. Si dimostra che se, in condizioni di 
equilibrio, l'effettivo N, rimane costante, questo polimorfismo implica un «tas- 
so di diversità genetica» H, cosi come è stato precedentemente definito, pari a 
I-1/(1-+4Ny). 

I valori di H osservati nelle diverse specie variano, come si è visto, da 0,04 
a 0,14, che corrispondono a valori del prodotto N,v compresi tra 0,01 e 0,04; 
tali valori sono perfettamente compatibili con ciò che si sa del tasso di mutazio- 
ne e degli effettivi delle specie; adottando ad esempio v= 1075, l’effettivo N, 
andrà da 10 000 a 40 000. Tuttavia, come ha fatto rilevare Lewontin [1974], la 
compatibilità non è una prova; in realtà le conseguenze che si traggono dall’ipo- 
tesi neutralista sono troppo imprecise per poter essere veramente provate. 

Il problema non è quello di sapere quale dei due modelli, selezione o non- 
selezione, è conforme alla realtà, ma quale spazio bisogna accordare a ciascuno 
dei due nella spiegazione che si dà di questa realtà. In effetti il problema attual- 
mente è irrisolto, né s’intravedono nuove strade di ricerca atte a fornire una ri- 
sposta. Mettere direttamente in evidenza effetti selettivi è possibile soltanto 
quando questi effetti sono imponenti: i test statistici che permettono di scartare 
«l'ipotesi nulla», assenza di selezione, non dànno risultati di alto livello : per indi- 
viduare scarti di valori selettivi dell'ordine dell’1 per cento, sono necessarie os- 
servazioni su parecchie decine di migliaia d’individui, in condizioni rigorosa- 
mente controllate; ebbene, in natura, tali scarti sono necessariamente deboli, sal- 
vo rare eccezioni. 

Sì è cosi portati a cercare criteri indiretti, in particolare quelli riguardanti le 
varianze delle frequenze dei diversi alleli in un dato insieme di popolazioni. For- 
mulando un gran numero d’ipotesi si può valutare la dispersione delle varianze; 
si constata che la dispersione reale è difficilmente compatibile con l’ipotesi di 
assenza di pressione selettiva, ma lo scarto è dovuto soprattutto a un numero ri- 
dotto di loci, sottoposti sia a selezioni uniformanti (che riducono la varianza), 
sia a selezioni diversificanti (che la aumentano). 

In queste condizioni, la discussione verte meno sull’esistenza o assenza di 
pressioni selettive che sul potere esplicativo dei diversi modelli: un certo mo- 
dello viene conservato provvisoriamente non perché rappresenti la realtà, ma 
perché è, nell’insieme, coerente con ciò che è noto di tale realtà. In quest'ottica 
il modello neutralista è abbastanza soddisfacente, ma non è certo il solo. 
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5.3. Modelli neodarwiniani complessi. 


Il principale rimprovero indirizzato ai primi modelli neodarwiniani è di in- 
teressarsi al divenire degli alleli presenti in un solo locus e di considerare l’effet- 
to di quest’unico /ocus sul valore selettivo. In realtà, la selezione non opera sui 
geni, ma sugli individui, cioè su associazioni di geni. Il tener conto simultanea- 
mente dell’insieme dei geni porta a modelli di una complessità che sfida l’analisi; 
è necessario iniziare con tappe più modeste, tenendo conto per esempio dell’in- 
terazione dei geni presenti in due loci. I risultati di tali ricerche sono piuttosto 
inaspettati: esse mostrano che le traiettorie evolutive possono essere estrema- 
mente diverse a seconda della lontananza più o meno grande sui cromosomi dei 
loci presi in esame. Gli effetti della selezione possono essere controbilanciati 
da quelli della ricombinazione tra i cromosomi paterni e materni; la loro risul- 
tante può dar luogo a una diminuzione del valore selettivo medio della popola- 
zione, effetto che contraddice il famoso teorema fondamentale della selezione 
naturale. Dimostrato da Fisher nel 1930 per modelli basati su un solo locus, 
questo teorema afferma che sotto l’effetto della selezione il valore selettivo medio 
di una popolazione aumenta, con un ritmo proporzionale alla varianza dei va- 
lori selettivi individuali. È possibile immaginare le conseguenze che si possono 
trarre, da una simile affermazione, sull’eccellenza dell’ordine delle cose o addi- 
rittura sulla necessità delle disuguaglianze sociali. 

In realtà, dal momento in cui diversi loci interagiscono, il teorema fondamen- 
tale può rilevare la sue debolezze. 

Numerose ricerche, spesso realizzate per mezzo di simulazioni su calcolato- 
ri elettronici (in quanto le equazioni ottenute sono troppo complesse per poter 
essere calcolate algebricamente) hanno messo in evidenza fenomeni inattesi co- 
me ad esempio l’effetto di «incastro» [Lewontin 1974]: l'evoluzione delle fre- 
quenze in un locus è in funzione della localizzazione di tale locus, anche quando 
i valori selettivi collegati ai diversi loci sono moltiplicativi. 

Non si vede ancora un termine a questi molteplici tentativi; pare tuttavia 
che si possa fin d’ora trarre una conclusione: anche quando i modelli studiati 
sono rigorosamente deterministi, la sorte di un allele è funzione non solo del 
suo effetto sull’individuo che ne è dotato, ma anche degli effetti di alleli più o 
meno vicini, agenti su funzioni ben diverse; tale sorte è cosî il risultato dell’in- 
contro di serie causali indipendenti, cioè, secondo la definizione che ne dava 
Augustin Cournot, del caso. 


6. Il caso. 


Questo concetto appare quindi come conclusione del ragionamento basato 
sulla selezione, cioè sulla considerazione dei meccanismi selettivi, sulla necessità; 
ugualmente si impone all’origine del ragionamento fondato sulla deriva genetica, 
cioè sulla considerazione degli inconvenienti della trasmissione. Sia che il caso 
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venga considerato la «forza » essenziale all’opera evolutiva, o un fattore esplicativo 
reso necessario dalla nostra incapacità di analizzare le varie forze realmente im- 
plicate, si è costretti a introdurlo nei modelli e a trarre le conseguenze della sua 
presenza avendo fatto ricorso al tipo di ragionamento che gli è congeniale, il 
ragionamento probabilista. 

Tutta la nostra visione del reale ne viene modificata: il polimorfismo, os- 
servato in tutte le popolazioni, non viene più visualizzato come una conclusione, 
uno stato di equilibrio tra forze antagoniste, ma come una transizione, un istan- 
te in una deriva genetica erratica, senza causa, mai conclusa. I paradossi cui 
conduceva il neodarwinismo sono meno risolti rifiutando di prendere in consi- 
derazione gli effetti selettivi che negando l’esistenza di equilibri durevoli: il 
reale non è necessario, non è che una delle innumerevoli possibilità. [A. J.]. 
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Un gruppo di individui per comporre una popolazione, deve presentare caratteri 
comuni. È su questa nozione che si sono formati concetti come specie e razza, che iden- 
tificano appunto nell’ambito del vivente (cfr. vita) coloro che, riproducendosi, ripetono 
determinate similarità (cfr. animale, uomo, vegetale). La determinazione di quali sia- 
no e su che cosa si fondino queste similarità costituisce la base di ogni classificazione (cfr. 
categorie/categorizzazione, sistematica e classificazione). Tuttavia all’interno 
di ciascuna popolazione di individui (cfr. individualità biologica) si presentano pur 
sempre differenze (cfr. identità/differenza): vi sono quelle lievi di forma che distin- 
guono ciascun individuo dal suo simile; su un altro livello si possono rilevare diversità 
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iscritte nel codice genetico (cfr. gene, cellula) di ciascun individuo, ed altre pertinenti 
alle proprietà elettriche (polimorfismo elettroforetico) e funzionali (cfr. funzione). Na- 
turalmente ciascuno dei livelli sotto cui appare il polimorfismo non gioca isolatamente, 
ma secondo modalità complesse e reciproche che si possono in linea di massima racchiu- 
dere nel rapporto genotipo/fenotipo. Se quindi nella formazione di una popolazione 
concorrono scelte di fondo che appartengono ai ritmi dell’evoluzione (cfr. anche muta- 
zione/selezione), le diversità e diversificabilità di un gruppo, rilevabili peraltro solo a 
livello locale (cfr. locale/globale), di quella popolazione ineriscono assai più alle moda- 
lità con cui la struttura biologica in tutte le sue dimensioni interagisce (cfr. intera- 
zione) con l’ambiente (cfr. adattamento) dando origine al fenomeno del polimorfi- 
smo. 


PI 


344 


Specie 


Ad oltre un secolo di distanza, e nonostante la vasta messe di conoscenze 
accumulata durante tale periodo dalla ricerca scientifica in biologia, è tuttavia 
ancora assai comprensibile la posizione di Darwin che, nel suo The Origin of 
Species [1859], si sottraeva al compito di dare una definizione del termine ‘spe- 
cie’, benché il suo libro segnasse una svolta fondamentale nel modo di pensare 
il problema della specie. Proprio in questa sua posizione, che vede l’accento 
spostarsi dalla problematica classificatoria a quella relativa ai meccanismi de- 
terminanti l’esistenza di forme viventi tanto diverse, si può ravvisare uno degli 
aspetti fondamentali del cambiamento - davvero rivoluzionario — introdotto dal- 
l'approccio evoluzionistico alla classificazione. Ancor oggi, benché sia stata uni- 
versalmente accettata la teoria dell'evoluzione come processo con cui si genera- 
no nuove specie, non esiste accordo completo su una definizione di specie e as- 
sai acceso è ancora il dibattito sui modi in cui la speciazione avviene in natura. . 

Fin dai tempi più antichi, l’uomo aveva notato le somiglianze che esistono * 
fra gli esseri viventi e sulla base di queste aveva costituito dei gruppi di indi- 
vidui legati da caratteristiche simili, dando poi un nome a ciascun gruppo. Que- 
sto approccio alla classificazione delle forme viventi, essenzialmente ispirato a 
criteri di utilità e non legato, in genere, a estese osservazioni di tipo naturali- 
stico, durerà fino all’inizio dell’era delle scoperte scientifiche. Con il fiorire del- 
l'interesse per l’osservazione scientifica della realtà, si diffonde anche l’atten- 
zione per l'osservazione naturalistica. Nella seconda metà del secolo xv Lin- 
neo, naturalista assai valente, sistematizza le conoscenze tassonomiche dell’e- 
poca nel cosiddetto « sistema naturale di classificazione », caratterizzato dalla de- 
nominazione binaria delle specie, in uso ancora oggi. 


I. Il periodo predarwiniano. 


Non sfugge a chi abbia un’esperienza anche superficiale di osservazione del- 
la natura la grande variabilità che esiste nelle caratteristiche di organismi simi- 
li. Quando poi le forze dell’evoluzione siano in una certa intensità, i risultati so- 
no addirittura sorprendenti: basti pensare, per esempio (si tratta di un esem- 
pio, per certi aspetti, estremo in quanto le forze dell'evoluzione in questo caso 
sono state guidate dall’uomo), alla grande varietà di forme con cui può presen- 
tarsi il cane, che però, nella maggior parte dei casi, rimane sempre riconoscibile 
come tale. La variazione all’interno della specie, che può essere aumentata dal- 
l’uomo in misura anche assai notevole, è comunque ben ‘presente in natura e 
certo era nota a Linneo e ai naturalisti che a lui si ispiravano. Essi però la inter- 
pretavano come risultato dell’imperfezione della natura nel realizzare in forme 
visibili un archetipo dalle forme ideali, perfette e in quanto tali immutabili. 

Non è difficile vedere l’esistenza di rapporti, di derivazione e di sostegno 
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nello stesso tempo, fra questa interpretazione delle osservazioni della natura e 
scuole di pensiero filosofiche che vedono la necessità di giustificazioni a priori 
della realtà naturale, la cui legittimità trova giustificazione in una metafisica cor- 
rispondenza tra le forme naturali e le forme logiche [cfr. Continenza e altri 
1980]. Ancor pit facile è poi cogliere le connessioni fra questo modo di osser- 
vare la natura, queste impostazioni filosofiche, e un creazionismo restrittivo che 
vede ogni singola specie creata e posta sulla Terra per un intervento discreto 
del Dio creatore il quale produce appunto l’archetipo, caratterizzato da forme 
ideali assolutamente fisse che l’uomo deve scoprire mediante l’osservazione na- 
turalistica, senza lasciarsi fuorviare dalla variabilità delle forme naturali. Per 
Linneo, compito della classificazione è appunto quello di sistematizzare in mo- 
do ordinato le osservazioni del naturalista, il cui scopo precipuo è la scoperta 
del « disegno della creazione», nascosto agli occhi di chi osserva la natura dalla 
variabilità delle forme viventi dovuta alle intrinseche limitazioni della natura 
stessa nella realizzazione del piano divino di creazione. In questa impostazione 
è perfettamente logico pensare, secondo l’efficace sintesi darwiniana delle posi- 
zioni di Linneo, che i caratteri non dànno un genere ma è il genere che produce 
i caratteri e vedere quindi una relazione stretta fra il nome che si dà a una spe- 
cie e la realtà della specie stessa. È d'altronde comprensibile come questa im- 
postazione in generale, e specialmente la relazione fra nome e specie, possa es- 
sere attraente per chi fa della classificazione il proprio lavoro. La scarsa utilità 
della classificazione come strumento per conoscere il funzionamento della na- 
tura (in termini linneiani: per la scoperta del piano della creazione) fu però mes- 
sa presto in evidenza e famose sono le argomentazioni di Darwin contro di essa. 
I caratteri più utili per la classificazione di un oggetto, non solo delle specie ani- 
mali e vegetali, sono quelli molto simili all’interno di uno stesso gruppo €, con- 
temporaneamente, molto diversi in gruppi diversi. Nella pratica della classifi- 
cazione, sostiene Darwin, i caratteri dotati di questi requisiti sono molto spesso 
di importanza fisiologica irrilevante, o, comunque, difficile da stabilire, mentre 
i caratteri che per la loro importanza per la vita dell’animale dovrebbero senza 
dubbio contribuire alla definizione di un eventuale archetipo, sono spesso molto 
variabili all’interno di una stessa specie e, nello stesso tempo, con caratteristiche 
assai simili, frequentemente presenti in più specie diverse per cui la loro utilità 
per la classificazione è ridotta. Sembra invece ovvio pensare che il funzionamen- 
to della natura appaia più comprensibile studiando le caratteristiche delle forme 
viventi che hanno un’importanza rilevante per la fisiologia del vivente e quindi 
per la sua sopravvivenza: proprio quei caratteri che, come si è visto, sono di 
scarsa utilità per la classificazione. 


2. Gli evoluzionisti. 


Le debolezze dei presupposti dell’approccio linneiano alla sistematizzazio- 
ne delle osservazioni naturali erano del resto tanto evidenti da avere suscitato, 
assai prima di Darwin, vivaci reazioni. Cosî, per esempio, Buffon negava addi- 
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rittura ogni realtà alla specie per affermare che l’unica entità presente in natura 
sono gli individui. Posizioni altrettanto critiche venivano da quelli che, in ge- 
nerale, potrebbero essere chiamati i precursori di Darwin nel proporre la teo- 
ria dell’evoluzione. Una visione evoluzionista della storia naturale non può coe- 
sistere con una sistematizzazione delle forme viventi in realtà fisse, dal momento 
che presupposto primo dell’evoluzione è la possibilità di una specie di trasfor- 
marsi lentamente in un’altra. Lamarck, per esempio, prendendo spunto dalle 
difficoltà di distinguere una specie da una sua varietà, tendeva a dare alle specie 
un valore nominalistico, considerando i confini tra le diverse specie come limiti 
essenzialmente arbitrari. Darwin stesso sottolineava che se è vero che l'insieme 
delle differenze che devono esistere tra due forme perché sia loro attribuito il 
rango di specie è più grande di quello che distingue due varietà, ciò non toglie 
che esso sia in entrambi i casi assai difficile da definire. Si potrebbe forse rin- 
tracciare in questa posizione di Darwin l’origine della contrapposizione (che 
segnerà un po’ tutta la storia della biologia di popolazioni) fra l’ammettere, da 
una parte, l’esistenza delle specie come unità discrete e, dall’altra, l'evoluzione, 
che implica il riconoscimento di una continuità della variazione passando da una, 
specie a un’altra. Si vedrà come solo assai più tardi, e non senza fatica, questo... 
ostacolo verrà superato. Bisogna però dare atto a Darwin del valore rivoluzio- 
nario per la biologia del rovesciamento metodologico da lui operato: anziché 
cercare giustificazioni a priori per la realtà che si osserva, è necessario andare 
alla ricerca di cause razionali in grado di generare la realtà stessa. La forza ra- 
zionale della proposta della selezione naturale come forza che dà forma all’evo- . 
luzione, è stata senza dubbio, benché abbia suscitato tanti dibattiti, una delle 
idee guida della biologia. 

L'interesse si sposta quindi dal problema di definire i limiti della specie a 
quello di scoprire i modi in cui la variabilità delle forme viventi venga generata 
e mantenuta. In questo modo si crea però un divario fra i tassonomisti, che uti- 
lizzano in pratica il concetto di specie nel lavoro di classificazione, e gli evolu- 
zionisti, che dibattono il problema dell’origine delle specie. Secondo Mayr e 
Provine [1980], la stragrande maggioranza dei tassonomisti non fu in pratica 
influenzata dalla pubblicazione del lavoro di Darwin e dal dibattito suscitato 
dalle idee in esso contenute: il loro lavoro, a giudicare dalle loro pubblicazioni, 
non è diverso in misura apprezzabile da quello di Linneo, svolto più di un secolo 
prima, tutto teso alla descrizione e all’attribuzione di nomi alle forme studiate. 
È bene però sottolineare che grazie alla preziosa opera dei tassonomisti fu messo 
a disposizione del dibattito sui meccanismi della formazione delle specie buona 
parte del materiale su cui si basava la discussione. Ruolo assai importante ha 
infatti in questo dibattito la conoscenza della distribuzione delle specie nello 
spazio, prerequisito indispensabile per una corretta determinazione tassonomica. 
Solo la determinazione dei meccanismi con cui l'informazione genetica si tra- 
smette poteva avviare a soluzione il problema dell’origine delle specie e quindi 
anche quello di una definizione di specie su basi non morfologiche. 
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3. I riscopritori delle leggi di Mendel e la loro scuola. 


I lavori di Mendel, che descrivono le leggi secondo cui si trasmettono i ca- 
ratteri ereditabili, apparvero pochi anni dopo The Origin of Species di Darwin, 
ma per una serie di circostanze, che qui è inutile analizzare, essi passarono quasi 
inosservati. Solo all’inizio di questo secolo vennero riscoperti e confermati da 
una notevole mole di nuovo lavoro sperimentale. In effetti la riscoperta delle 
leggi di Mendel, pur essendo il primo passo verso un’impostazione razionale 
del problema della specie, in un primo momento portò aspri contrasti fra gene- 
tisti e naturalisti studiosi di popolazioni naturali. L'efficacia predittiva delle leggi 
di Mendel raggiunge il suo massimo quando si considerino tratti ereditabili che 
presentano caratteristiche discontinue, ad esempio l’aspetto liscio o rugoso dei 
semi di pisello. I riscopritori delle leggi di Mendel estesero poi a moltissimi altri 
caratteri e a moltissime altre forme di vita la validità di tali leggi: nella maggior 
parte dei casi questi studiosi si interessano di caratteri discontinui, che, come 
si è visto, sono i più adatti a questo tipo di studi. Proprio perché abituati a oc- 
cuparsi di caratteri discontinui, che si cercava di ottenere allo stato omozigote 
nelle cosiddette «razze pure», questi genetisti ebbero la tendenza a considerare 
come non trasmissibili geneticamente sia le piccole variazioni quantitative che 
costituiscono tanta parte delle differenze all’interno delle specie, sia le variazio- 
ni non discrete. Questo tipo di variazione veniva giustificato in vario modo, ma 
assai spesso facendo ricorso a teorie di tipo neolamarckiano, che consideravano 
la variabilità continua come indotta adattativamente dall’ambiente. De Vries, 
una delle personalità scientifiche più in vista fra i genetisti dell'inizio del secolo, 
propose la sua teoria della speciazione per salti, che assegnava un ruolo di gran- 
de importanza alla mutazione. Intervenendo con caratteri discontinui in razze 
pure, il risultato di una mutazione è assai clamoroso: in una popolazione resa 
omogenea per un certo carattere, per esempio la rugosità nei semi di pisello, 
si vede comparire, magari dopo moltissime generazioni di semi di piselli tutti 
rugosi, un individuo liscio. Difficile era resistere alla tentazione di vedere in 
un meccanismo dai risultati tanto clamorosi il modo attraverso cui si vengono 
a formare nuove specie. La selezione naturale viene vista, al massimo, come la 
forza che rimuove le mutazioni dannose e scarso valore viene attribuito dai ge- 
netisti al lavoro di tipo popolazionistico. l LI | 

Come spesso accade nei dibattiti scientifici, e non solo in quelli, i rapporti 
interpersonali ebbero un ruolo notevole nell’approfondire il solco che divideva 
le due posizioni. Mayr sottolinea il poco rispetto dei primi genetisti per il lavoro 
dei non genetisti nel campo della specie e dei meccanismi della sua formazione: 
avendo essi in mano la descrizione razionale della trasmissione dei caratteri ere- 
ditari, tendevano a disprezzare il valore delle osservazioni di tipo tassonomico 
e biogeografico. Bateson, altro genetista di notevole fama in quell’epoca, consi- 
derava il lavoro dei tassonomisti come espressione estrema di nominalismo e 
affermava che essi avevano un ruolo di semplici catalogatori e che i loro sforzi 
di assegnare nomi, che in qualche modo riflettessero le relazioni fra le diverse 
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forme di vita, era totalmente inutile dal momento che solo i genetisti sarebbero 
stati in grado di chiarire le relazioni funzionali tra le diverse specie. Questa ec- 
cessiva sicurezza fece si che si perdesse di vista l’importanza della variazione in 
caratteri continui e soprattutto che si desse eccessiva importanza a eventi ca- 
suali e di relativa rarità, quali le mutazioni, nel processo di formazione di una 
nuova specie. 

Da tali posizioni è potuta derivare l’avversione dei riscopritori delle leggi 
di Mendel e della loro scuola all’approccio darwiniano al problema della spe- 
ciazione, che, come si è visto, metteva in primo piano l’importanza della sele- 
zione naturale che esplica la sua azione accumulando una somma di piccole dif- 
ferenze in quelle popolazioni che diverranno specie diverse. 

interessante notare, a questo punto, come i genetisti, con la speciazione 

per salti e con la negazione della determinazione genetica della variazione con- 
tinua, pur senza esplicitamente ammetterlo, si collochino in una posizione assai 
simile a quella dei tipologisti dell’epoca di Linneo. In effetti la mutazione usata 
in questo modo viene a prendere il posto di un evento di creazione. Anche se 
la relazione è ovviamente solo formale — in quanto la mutazione è un evento: 
naturale, che accade secondo leggi proprie della natura stessa, mentre un atto 
di creazione è un evento soprannaturale — il dibattito sul problema della specie 
giunse a livelli che sarebbero stati accettabili all’epoca di Darwin, non dopo 
oltre mezzo secolo di studi sull’argomento. 

Del resto si è già sottolineato come, considerando dal punto di vista storico 
il dibattito sulla specie e sulla speciazione, è assai difficile separare, anche al- 
l’interno del pensiero di uno stesso scienziato, posizioni che, alla luce delle co- 
noscenze attuali, si possono dire corrette da posizioni oggi non pit sostenibili. 
Cosi se non si può ritenere scientificamente accettabile la posizione di Linneo 
quando ipotizza l’esistenza di una forma tipo per la specie, si deve però rico- 
noscere che questa sua impostazione coglieva l’importanza, che oggi si sa irri- 
nunziabile, di una separazione discreta fra una specie e l’altra. Neppure Darwin 
(le cui intuizioni hanno individuato e impostato con lucidità quasi incredibile, 
per i tempi, uno straordinario numero di problematiche in biologia), che pure 
aveva impostato la soluzione del problema dell’origine della specie individuan- 
dola nella selezione naturale come forza guida dell’evoluzione, riusci a compor- 
re il dilemma fra continuità della variabilità delle forme viventi e loro organiz- 
zazione discreta in specie. I riscopritori delle leggi di Mendel poi, benché ormai 
in possesso dello strumento concettuale (costituito dalle leggi dell’eredità del- 
l'informazione genetica) utile a impostare una corretta soluzione del problema 
della specie e pur correttamente individuando nella mutazione una delle sor- 
genti della variazione biologica, mancarono di cogliere l’importanza dei mecca- 
nismi per la diffusione di un carattere vantaggioso in una popolazione, forse 
fuorviati dall’entusiasmo per le loro stesse scoperte. Un nfotivo di questa situa- 
zione può essere la complessità del problema della specie e della speciazione 
che, necessitando per la sua soluzione di apporti da quasi tutte le discipline bio- 
logiche, ancora oggi non ha trovato una soluzione definitiva, nonostante che, 
come si vedrà, alcuni concetti base siano ormai considerati acquisiti. I primi 
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passi in questa direzione furono mossi nel periodo che vide l'affermazione di 
quel complesso movimento di pensiero scientifico che va sotto il nome di «teo- 
ria sintetica» o «sintesi neodarwiniana». 


4. La teoria sintetica e la nuova sistematica. 


Come si è visto, all’inizio del secolo e negli anni successivi il dibattito sul 
problema della specie era fra due posizioni contrapposte. Da una parte i gene- 
tisti, che possedevano nelle leggi dell’ereditarietà biologica la chiave per inter- 
pretare correttamente i fenomeni evolutivi, ma, sostenendo una teoria della spe- 
ciazione per salti, usavano in pratica solo la mutazione fra gli strumenti concet- 
tuali in loro possesso, mentre rifiutavano la determinazione genetica della va- 
riabilità continua senza soffermarsi troppo a definire i meccanismi con cui tratti 
vantaggiosi si diffondano nelle popolazioni. I sostenitori di questa teoria, infatti, 
pur osteggiando fieramente l’evoluzione per selezione naturale, non propone- 
vano meccanismi alternativi altrettanto convincenti. Dall'altra parte stavano i 
sostenitori della teoria darwiniana, che però rifiutavano le acquisizioni della ge- 
netica ed erano in genere legati a posizioni neolamarckiane che consideravano 
i caratteri acquisiti come ereditabili. Ovviamente in entrambi i campi venivano 
percepite, almeno da minoranze illuminate, le limitazioni delle rispettive posi- 
zioni nella capacità di interpretare la realtà dei fatti dell’evoluzione. 

Occorreva quindi una sintesi che potesse portare a una sistematizzazione 
coerente delle conoscenze raggiunte, tenendo conto delle scoperte dei genetisti 
e interpretando alla luce di queste scoperte la mole di osservazioni naturalistiche 
ormai acquisite. Mayr e Provine [1980] indicano gli anni fra il 1936 e il 1947 
come il periodo di tempo necessario perché la teoria sintetica si affermi. L’anno 
d’inizio è in pratica segnato dall’apparizione del Genetics and the Origin of Species 
di Dobzhansky [1937] e l’anno conclusivo è quello in cui si tenne una confe- 
renza all'università di Princeton che raccolse i personaggi di maggior rilievo 
scientifico tra gli studiosi di biologia di popolazioni, che mostrarono un accordo 
di fondo sulle idee base della teoria sintetica. Come accade quasi sempre per 
eventi di grande rilievo nel progresso delle conoscenze scientifiche, anche la teo- 
ria sintetica è stata in effetti resa possibile dal concorso di numerose circostanze, 
di cui è difficile valutare l’importanza relativa. Negli anni tra il 1920 e il 1930 
si assiste a uno sforzo assai significativo di sistematizzazione teorica delle co- 
noscenze di biologia, e di biologia di popolazioni in particolare. È questo un 
momento assai importante per la biologia che inizia a organizzarsi intorno a 
principî chiave che le permettono di elaborare teorie che possono non solo de- 
scrivere i fenomeni osservati, ma anche formulare, almeno entro certi limiti, 
previsioni e attese per i risultati delle osservazioni e degli esperimenti. È im- 
portante sottolineare questo aspetto, in quanto il favore con cui fu accolta la 
forza di giustificazione razionale degli eventi propria della teoria sintetica, ri- 
flette almeno in parte la maturità della biologia come disciplina sulla strada 
della sistematizzazione teorica. Nel frattempo, come sottolinea Mayr, anche gli 
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ostacoli di tipo semantico a una formulazione rigorosa di argomentazioni com- 
plesse venivano superati con la creazione di una serie di nuovi termini in grado 
di descrivere in modo efficace e non ambiguo i fenomeni evolutivi. 1 termini 
‘allopatrica’ e ‘simpatrica’, riferiti alla speciazione, e ‘meccanismi di isolamen- 
to’, riferito alle barriere che si interpongono allo scambio dei geni, sono un esem- 
pio della nomenclatura che fu creata, o il cui significato fu stabilito in modo 
non ambiguo, durante questo periodo. Di fondamentale importanza è poi il 
lavoro compiuto su popolazioni naturali da molti ricercatori interessati a un ri- 
scontro sperimentale delle formulazioni teoriche. Come si è visto, proprio il 
lavoro di Dobzhansky — uno dei più rappresentativi fra questi ricercatori — vie- 
ne indicato come l’iniziatore del periodo di affermazione della teoria sintetica: 
esso presenta una trattazione globale, in termini genetici, della teoria dell’evo- 
luzione. In questa prospettiva più ampia viene chiarita, e composta, la contrap- 
posizione tra fenotipo e genotipo, mettendo a fuoco l’importanza del concetto 
di popolazione nel processo evolutivo. Il ruolo della mutazione viene corretta- 
mente interpretato come sorgente di variazione che sta poi alla selezione natu- 
rale accumulare o meno nelle popolazioni naturali a seconda del suo valore 
adattativo. i 


5. Il concetto biologico di specie. 


È in questo contesto che viene affermandosi il concetto biologico di specie 
e che si giunge a definire questa non sulla base di una relazione di somiglianza 
fra gli individui ma del meccanismo con cui la realtà della specie ha avuto inizio. 
Secondo Mayr [1942], cui va il merito di aver puntualizzato questo aspetto della 
teoria sintetica, le-specie possono essere definite come gruppi di popolazioni che 
(realmente o potenzialmente) si incrociano fra loro e che sono isolate, dal punto 
di vista riproduttivo, da altri gruppi cosi definiti. Già Dobzhansky, del resto, 
aveva sottolineato nel suo lavoro l’importanza dei meccanismi di isolamento ri- 
produttivo per la speciazione. White [1978] mette in evidenza però come en- 
trambi questi autori neghino esplicitamente che un assoluto isolamento ripro- 
duttivo sia criterio valido per distinguere due gruppi di popolazioni in specie 
diverse. Wilson [1975] infatti fa notare come specie che possono incrociarsi 
con successo in condizioni particolari, per esempio in uno zoo, in genere non 


si comportano in maniera analoga in condizioni naturali: per esempio, l’incro- 


cio fra leone e tigre ha successo, anche se sporadicamente, negli zoo, ma non 
in zone, come l’India, dove le due specie hanno vissuto l’una accanto all’altra 
per moltissime generazioni mantenendo il loro isolamento riproduttivo. 

Il concetto biologico di specie ha il merito di aver proposto un meccanismo 
coerente per spiegare l'origine delle specie. Secondo tale meccanismo, la varia- 
bilità genetica presente nelle popolazioni viene utilizzata dalla selezione naturale 
per raggiungere un migliore adattamento delle future specie. Meccanismi di iso- 
lamento impediscono poi lo scambio dei geni fra due popolazioni, che diventa- 
no specie diverse quando questo isolamento dura abbastanza a lungo perché 
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esse, incrociandosi, non siano più in grado di dare origine a prole fertile. Fra i 
molti modi di speciazione proposti, caratterizzati da diversi meccanismi di iso- 
lamento, la teoria sintetica considera come più frequente la speciazione allo- 
patrica: le differenze fra due popolazioni che vivono geograficamente separate 
divengono grandi abbastanza da rendere impossibile lo scambio genico fra di 
esse, divenute specie, anche quando la continuità geografica venga in qualche 
modo ristabilita. La preferenza che la teoria sintetica mostra per la speciazione 
allopatrica si spiega facilmente quando si consideri come l’isolamento geogra- 
fico sia una condizione in cui è perfettamente plausibile il successivo accumu- 
larsi di una notevole quantità di piccole variazioni nelle popolazioni, situazione 
che corrisponde perfettamente alla visione dell’evoluzione secondo la teoria sin- 
tetica. Del resto non esiste nessun dubbio, scientificamente, che questo modo 
di speciazione si verifichi realmente in natura, anzi, fra tutti i meccanismi di 
isolamento quello geografico è forse l’unico su cui non ci siano controversie. 
Si vedrà in seguito come venga messo invece in dubbio il fatto che questo sia 
il solo modo (0 comunque di gran lunga il più frequente) in cui possa avvenire 
la speciazione, mentre i modi alternativi potrebbero essere, al massimo, ecce- 
zioni alla regola. 

L’accumularsi delle conoscenze sulla distribuzione nello spazio della varia- 
bilità genetica ha portato alla proposta di varianti significative — se non di vere 
e proprie alternative — alla speciazione allopatrica. La speciazione per clini o per 
«effetto area» prevede che un continuo di variazione da valori assai alti a valori 
assai bassi (cline), oppure valori assai diversi in un’area ristretta, inserita in una 
più vasta regione, rispetto al resto della regione stessa (effetto area), possano por- 
tare (per esempio per estinzione dei valori intermedi) a due specie diverse. 

Alternativi ai modi di speciazione fin qui considerati sono i modelli simpa- 
trici di speciazione: due popolazioni che occupano la stessa area geografica evol- 
vono ciò nonostante meccanismi di isolamento genetico che le portano a dive- 
nire due specie diverse. Per spiegare la divergenza evolutiva di due specie sim- 
patriche sono stati proposti numerosi meccanismi di isolamento genetico; ba- 
sterà qui ricordarne solo alcuni a titolo di esempio: mutazioni dei segnali di ri- 
chiamo (ovviamente per specie che abbiano tali richiami) usati per attirare l’at- 
tenzione di un possibile candidato all’accoppiamento; cambiamento, sempre per 
mutazione, dei ferormoni, che svolgono, biochimicamente, lo stesso ruolo dei 
richiami; sfasamento in stagioni differenti della fase riproduttiva della vita delle 
due popolazioni. Come si vedrà, vi è però un acceso dibattito sul ruolo effetti- 
vamente svolto da meccanismi di questo tipo nella speciazione. Infatti coloro 
che vedono la causa prima della divergenza evolutiva — in generale, ma special- 
mente nelle specie simpatriche —- in cambiamenti a livello della struttura cro- 
mosomica delle popolazioni, considerano i meccanismi di cui si è detto sopra 
come la conseguenza piuttosto che la causa dell'isolamento genetico prodotto 
tra le popolazioni da trasposizioni dell’informazione genetica a livello cromo- 
somico. Una trasposizione della struttura cromosomica è un evento che com- 
porta l’introduzione istantanea di una notevolissima diversità a livello genetico 
fra l’individuo in cui l'evento si è verificato e il resto della popolazione. Uno solo, 
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o comunque un numero assai limitato di questi eventi, può quindi portare al 
costituirsi di differenze tali da rendere impossibile lo scambio genico in un pe- 
riodo di tempo di lunghezza nulla, o comunque assai limitata, quindi perfetta- 
mente compatibile con la mancanza di separazione geografica tipica della specia- 
zione simpatrica. 


6. La tassonomia numerica. 


All’inizio degli anni ‘60, antiche polemiche mai completamente risolte, e an- 
zi rese più accese, al momento in cui divamparono, dal fatto che per un periodo 
relativamente lungo la teoria sintetica aveva avuto il predominio della scena 
scientifica, si focalizzarono intorno alla proposta di usare metodi numerici per 
la classificazione di organismi viventi [cfr. Sokal e Sneath 1963]. La tassono- 
mia numerica applica a questo problema tecniche statistiche sviluppate per ri- 
solvere problemi di classificazione del tutto generali. Esiste una notevole varie- 
tà di tecniche utilizzabili, ma è possibile individuare un approccio comune a 
tutte che può cosi essere succintamente descritto: per ogni organismo si misu-. 


ra un numero assai elevato di caratteri C,, Cg, Cs, ..., Cp; si definisce quindi ‘* 


una nuova variabile S=@,C,+a,C,+@3C3+...+@,C, e si calcolano i coeffi- 
cienti 43, 43, 43, ..., 4, in modo tale da massimizzare una qualche caratteristica 
della dispersione delle osservazioni misurate sugli organismi da classificare. La 
caratteristica da massimizzare varierà a seconda della tecnica usata. Una volta 
trovati i valori dei cofficienti, si può calcolare il valore di S per ogni organismo 
di cui si siano usate le misure per il calcolo dei coefficienti. In generale organi- 
smi simili avranno valori di S simili. Un gruppo può quindi venir individuato 
dalla elevata frequenza con cui gli organismi assumono certi valori di S, e lo 
studio della distribuzione dei valori di S permetterà quindi di attribuire una cer- 
ta probabilità, per ogni organismo, di appartenere a un dato gruppo: non vi è 
quindi bisogno di ammettere l’azione di nessun meccanismo biologico per pro- 
cedere alla classificazione. È inoltre sottolineata la sostanziale continuità della 
variazione tra specie, che vengono separate in termini soltanto probabilistici. 
Questa metodologia, fornendo uno strumento scientificamente rigoroso per 
la classificazione, diede vigore sia alle posizioni di coloro che erano critici nei 
confronti del concetto biologico di specie, sia di coloro che negavano ogni vali- 
dità alla specie come realtà biologica discreta. Su queste problematiche si è 
quindi sviluppato un acceso dibattito fra coloro che sostenevano la correttezza 
delle classificazioni «numeriche », senza bisogno di utilizzare alcuna conoscenza 
sugli organismi da classificare al di fuori delle osservazioni usate per i calcoli, e 
coloro che ritenevano impossibile giungere a classificazioni valide da un punto 
di vista evolutivo senza tener conto delle conoscenze fornite dalla storia natu- 
rale degli organismi da classificare. I risultati ottenuti dai tassonomisti numeri- 
ci erano spesso in buon accordo con le classificazioni effettuate da valenti tas- 
sonomisti. Ciò nonostante i limiti dell'approccio numerico sono stati ampiamen- 
te messi in evidenza: si è rilevato, ad esempio, che i metodi numerici dànno 


Specie 354 


eccessiva importanza a differenze morfologiche all’interno della stessa specie, 
mentre si rivelano incapaci di cogliere le distinzioni fra le cosiddette «specie so- 
relle» (sibling species), che sono riproduttivamente isolate, geneticamente assai 
diverse, ma assai simili morfologicamente. 

In successivi sviluppi della tassonomia numerica è stato proposto di inseri- 
re fra i caratteri presi in esame per ogni organismo anche dati sulle variazioni 
non morfologiche relative a differenze geneticamente controllate nella struttura 
di proteine (quali gli enzimi, per esempio) di sicura importanza tassonomica. 
Se questo risolve almeno in parte la limitazione dovuta all’uso di caratteri mor- 
fologici, aggrava però il problema della notevolissima quantità di dati che devo- 
no essere raccolti per la classificazione di ogni singolo esemplare, rischiando di 
rendere del tutto impraticabile l'approccio numerico alla classificazione che ha 
nella enorme mole di lavoro necessaria la sua limitazione pratica più importante. 


7. Conclusioni. 


Come si può forse capire da questo pur schematico resoconto delle diverse 
posizioni sul concetto di specie e del loro sviluppo storico, il problema della 
specie, anche alla luce delle moderne conoscenze biologiche, è assai complesso 
e più lontano dalla completa soluzione di quanto non si sia immaginato in al- 
cuni periodi del passato. La sua complessità richiede la collaborazione di molte 
discipline, dalla biochimica degli enzimi e delle proteine alla genetica generale 
e di popolazioni, all'ecologia, all’etologia, alla biometria, per nominare solo al- 
cune delle discipline necessarie al botanico e allo zoologo moderni che s’inte- 
ressano al problema della specie. Sono queste condizioni assai ardue da raggiun- 
gere e non si possono nutrire ottimistiche speranze di una soluzione del proble- 
ma in un prossimo futuro. Si può tuttavia dire che alcuni punti fermi sono ormai 
stabiliti: il concetto biologico di specie ha certamente un ruolo centrale in una 


. moderna visione del problema della specie, e benché la distinzione degli orga- 


nismi in specie, che si basi su di esso, possa non essere definitiva, tuttavia tale 
concetto fa della specie un indispensabile strumento concettuale nella teoria 
evoluzionista. La specie biologicamente concepita è il momento in cui la conti- 
nuità della variazione geneticamente trasmessa diviene discreta; momento fon- 
damentale per ottenere la molteplicità straordinaria delle forme viventi che si 
conoscono, in grado di utilizzare la varietà altrettanto grande delle risorse offerte 
dai diversi ambienti che esistono sulla Terra. In questa luce la specie diviene 
un elemento insostituibile della moderna ecologia, sempre più interessata ai rap- 
porti fra struttura genetica delle popolazioni e loro adattamento alle condizioni 
ambientali. È questa unità discreta di variazione genetica, adattata per l’otti- 
mizzazione dell’uso di certe risorse e in interazione con altre unità dello stesso 
tipo, a dar vita alla complessa rete di rapporti che, organizzati concettualmente 
nell’ecosistema, costituiscono parte importantissima del funzionamento della na- 
tura. Non a caso, del resto, uno dei punti focali della ricerca sul problema della 
specie è lo studio dei meccanismi di isolamento genetico che permettono a due 
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popolazioni di differenziarsi fino a divenire due specie distinte. I diversi modi 
di speciazione che sono stati considerati si basano essenzialmente sulla compo- 
nente geografica dell’isolamento, mentre si è solo accennato a una loro possibile 
classificazione in base al meccanismo genetico che governa l’isolamento. In ef- 
fetti l’affermazione di Lewontin [1974] secondo cui non si sa quasi nulla sui 
cambiamenti genetici coinvolti nella speciazione, rispecchia se non una situa- 
zione di fatto, una sensazione assai diffusa nella letteratura sull’argomento. Il 
grosso problema insoluto a questo proposito è la quantità di diversità genetica 
necessaria perché due popolazioni divengano due specie. Sembra ormai confer- 
mato che differenze geniche si accumulano durante l’evoluzione sia prima sia 
dopo la comparsa di meccanismi genetici che impediscono lo scambio genico. 
Per esempio, alcune sottospecie di Drosophila isolate geograficamente per lungo 
tempo hanno accumulato rispetto ad altre una notevole quantità di diversità ge- 
netica, senza peraltro sviluppare alcun meccanismo genetico che impedisca lo 
scambio genico; d’altra parte non mancano esempi di sottospecie che, pur pos- 
sedendo notevolissimi meccanismi genetici atti ad impedire tale scambio, non 
si differenziano molto da altre sottospecie per quel che riguarda le frequenze. 
geniche. Il problema sembra quindi di difficile soluzione e forse potrebbe non. 
essere sbagliata l'osservazione di White [1978] che suggerisce la possibilità che. 
si sia indagato nella direzione sbagliata. Invece di cercare la soluzione studian- 
do differenze in frequenze geniche bisognerebbe forse dare maggiore rilevan- 
za alle trasposizioni cromosomiche come meccanismi genetici che impediscono 
lo scambio genico. 

Non sorprende quindi che molti autori contemporanei vedano con simpatia 
le proposte alternative a quella della teoria sintetica, dell'accumulo graduale di 
piccole variazioni in popolazioni isolate geograficamente. Del resto appare limi- 
tante che la straordinaria varietà di forme che vivono e sono vissute sulla Terra 
possa essere stata generata con un solo meccanismo di speciazione, ed è forse 
proprio per non restringere lo spettro delle possibili soluzioni che molti autori 
sono spinti a investigare modi alternativi di speciazione. 

È importante sottolineare a questo punto quanto straordinariamente grande 
sia il numero delle specie descritte: circa un milione e duecentocinquantamila, 
di cui circa otto-novecentomila Insetti. Ancora più sorprendente è però forse 
apprendere {cfr. bîd.] che nel numero non sono considerate le sottospecie che 
indagini più accurate scoprono continuamente in molti gruppi, e che proba- 
bilmente nei tropici, dove maggiore è la diversità di forme di vita, solo la metà 
(ma forse anche meno) delle specie di Insetti e Artropodi sono state descritte. 
Il numero delle specie diviene poi ancora pit grande se ai criteri tassonomico- 
morfologici si aggiungono le moderne tecniche di differenziazione biochimica 
e citologica. Nonostante i progressi quasi incredibili della biologia moderna, chi 
si occupa del problema della specie si trova di fronte a una situazione impen- 
sabile in altre discipline: non solo il problema è assai arduo e complesso ma 
non è neppure completamente nota la sua quasi incredibile estensione. Ma pro- 
prio questa stimolante complessità è parte del fascino della biologia, e il con- 
cetto di specie ben rappresenta tale situazione. [P.M.]. 
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Fin dai tempi più antichi l’uomo, sulla base delle somiglianze riscontrate fra gli esseri 
viventi, ha costituito gruppi (cfr. gruppo) di individui (cfr. individualità biologica) le- 
gati da caratteristiche simili. Sia che fosse inizialmente ispirata a criteri di utilità, sia 
che pretendesse di riflettere un ordine (cfr. ordine/disordine) divino imposto alla na- 
tura, questa sistematica e classificazione ha visto modificare la sua stessa portata 
ontologica (cfr. essere) alla luce delle progressive conquiste della scienza della vita. Le 
classificazioni del mondo animale e vegetale fortemente impregnate di valori filtrati 
dal mondo dell’uomo e fortemente condizionate da varie forme di antropomorfismo (cfr. 
anthropos, cultura/culture; e, per altri aspetti, filosofia/filosofie, metafisica) han- 
no ceduto al «sistema di classificazione naturale» di Linneo, caratterizzato dalla deno- 
minazione binaria delle specie, in uso ancor oggi. Ma all'ammissione delle specie come 
unità discrete si è venuta contrapponendo la teoria dell'evoluzione, che implica il rico- 
noscimento di una continuità della variazione passando da una specie a un’altra. In- 
fine, l'individuazione delle leggi dell'eredità dell’informazione genetica (cfr. gene, ge- 
notipo/fenotipo e anche codice) ha consentito di concettualizzare meglio gli aspetti di 
natura genetica delle specie, in particolare quello dell’origine delle specie e dell’uomo 
stesso come oggetto dell’investigazione biologica (cfr. homo). Attualmente, il concetto 
biologico di specie permette la spiegazione di tale questione, interpretando la variabi- 
lità genetica presente in una popolazione come la via utilizzata dalla selezione naturale 
(cfr. mutazione/selezione) per raggiungere un migliore adattamento delle future spe- 
cie all'ambiente. Proprio perché la «specie », biologicamente concepita, è il momento in 
cui la continuità della variazione geneticamente trasmessa diviene discreta (cfr. continuo/ 
discreto; e, per altri aspetti, identità/differenza), che fa si che si produca la moltepli- 
cità delle forme viventi (cfr. forma) in grado di utilizzare le risorse offerte dai diversi 
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ambienti che esistono sulla terra, tale nozione è oggi necessariamente fondamentale per 
una nuova sintesi (cfr. analisi/sintesi) dei vari approcci ai problemi dello sviluppo e 
morfogenesi, forse estendibile alla stessa società umana. In questo quadro non vanno 
però dimenticati quei contributi («tassonomia numerica ») che mirano a concettualizzare 
le variazioni delle specie mediante modelli numerici (cfr. numero, modello), impostan- 
do la distinzione fra le specie in termini probabilistici (cfr. caso/probabilità, probabili- 
tà) e sfruttando essenzialmente tecniche statistiche (cfr. induzione statistica, rappre- 
sentazione statistica). 


